
Dynamik alters- und
stadienstrukturierter
Populationen
Dynamics of Age- and Stage-Structured Populations
Zur Erlangung des Grades eines Doktors der Naturwissenschaften (Dr. rer. nat.)
genehmigte Dissertation von Dipl.-Phys. Christian Pierre Guill aus Trier
Februar 2011 — Darmstadt — D 17

Fachbereich Physik
AG Drossel
– Theorie komplexer Systeme



Dynamik alters- und stadienstrukturierter Populationen
Dynamics of Age- and Stage-Structured Populations

Genehmigte Dissertation von Dipl.-Phys. Christian Pierre Guill aus Trier

1. Gutachten: Prof. Dr. Barbara Drossel
2. Gutachten: Prof. Dr. Gernot Alber
3. Gutachten: Prof. Dr. Ulrich Brose

Tag der Einreichung: 19.10.2010
Tag der Prüfung: 15.12.2010

Darmstadt — D 17



Für Anke





Kurzzusammenfassung

Die Dynamik biologischer Populationen kann mit gewöhnlichen Differentialgleichungen
beschrieben werden, deren Variablen die numerische Größe oder die Biomasse der Po-
pulationen sind. Mit diesem Ansatz lassen sich Nahrungsaufnahme, Reproduktion und
Mortalität als biologische Raten berücksichtigen. Dabei werden jedoch Unterschiede
zwischen den Individuen einer Population vernachlässigt. In aller Regel durchlaufen In-
dividuen nach der Geburt zunächst körperliches Wachstum und Reifung, bevor sie in der
Lage sind, sich fortzupflanzen. In dieser Arbeit werden verschiedene Ansätze diskutiert,
mit denen die Unterschiede zwischen den Individuen einer Spezies berücksichtigt wer-
den können, und die Implikationen, die sich daraus für die Dynamik der Populationen
sowie für die Stabilität von Artengemeinschaften ergeben, werden untersucht.

Der erste Ansatz geht von einer Unterteilung der Populationen in ein juveniles und
ein adultes Stadium aus. Juvenile Individuen setzen aufgenommene Nahrung nur in
körperliches Wachstum um, während adulte Individuen die Nahrung in Reproduktion
investieren. Es wird gezeigt, dass Populationen mit einer derartigen Stadienstruktur al-
ternative stabile Zustände annehmen können. Diese Populationszustände unterscheiden
sich hinsichtlich des Biomassenverhältnisses der Stadien sowie hinsichtlich des Prozes-
ses, der die Populationsgröße insgesamt limitiert. Die Untersuchung der Bedingungen,
unter denen die alternativen stabilen Zustände auftreten, sowie der Bifurkationen, in
denen diese Zustände entstehen, bilden den ersten Schwerpunkt der Arbeit.

Die Individuen der verschiedenen Entwicklungsstadien einer Spezies haben unter-
schiedliche Körpergrößen. Da Räuber-Beute-Beziehungen unter anderem durch das
Verhältnis der Körpergrößen der interagierenden Individuen bestimmt werden, kann
dies dazu führen, dass die Stadien einer Population unterschiedliche Räuber- und
Beutespezies haben. Zusammen mit den zuvor untersuchten dynamischen Eigen-
schaften stadienstrukturierter Populationen beeinflusst dies die Stabilität ökologischer
Artengemeinschaften. Die Entwicklung eines körpermassenbasierten Nahrungsnetz-
modells und die Analyse der Auswirkungen stadienstrukturierter Populationen auf die
Struktur und die Stabilität der Modellnetzwerke stellt den zweiten Schwerpunkt der
Arbeit dar. Netzwerke mit strukturierten Populationen sind stabiler als solche mit ho-
mogenen Populationen, zudem wird ein positiver Zusammenhang zwischen der Größe
(Diversität) und der Stabilität der Nahrungsnetze gefunden.

Die Dynamik von Populationen, deren Reproduktion durch jahreszeitlichen Einfluss
periodisch getrieben ist, wird statt durch rein kontinuierliche Differentialgleichungen
besser durch solche beschrieben, in denen die Erzeugung neuer Individuen nur zu
diskreten Zeitpunkten erfolgt. Dies führt zur Ausbildung diskreter Alterskohorten, die
sich hinsichtlich ihrer Körpergröße und ihres Jagdverhaltens unterscheiden können. Im
letzten Teil der Arbeit wird dieser Ansatz gewählt, um die Populationsdynamik einer
konkreten Modellspezies, der pazifischen Sockeye-Lachse, zu analysieren. Deren Popu-
lationen weisen zum Teil auffällige Oszillationen auf. Es wird gezeigt, dass sich der
gewählte Modellierungsansatz auf eine diskrete Abbildung zurückführen lässt und dass
sich die Populationsoszillationen damit als Attraktor der Dynamik erklären lassen, der
durch eine starke Resonanz infolge einer Neimark-Sacker-Bifurkation entsteht.
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Abstract

The dynamics of biological populations can be described by ordinary differential equa-
tions, the variables in which being either the numerical size or the biomass of the
populations. These equations account for food consumption, reproduction, and mor-
tality as biological rates. However, they neglect differences between the individuals of
a population. The individuals of virtually every species undergo somatic growth and
development after birth, before they are able to reproduce. In this dissertation, several
approaches are discussed that take these differences between the individuals of a popu-
lation in account and the resulting implications for the dynamics of the populations as
well as for the stability of ecological communities are analysed.

The first approach divides populations into a juvenile and an adult stage. Juvenile
individuals invest consumed food only in somatic growth, while adult individuals do
not grow but reproduce. It is shown that populations with this kind of stage structure
can possess alternative stable population states. These states differ with respect to the
biomass ratio of the two stages and with respect to the biological process that limits
the overall population size. Analysing the conditions that lead to the emergence of
alternative states and of the bifurcations in which the different population states are
created is the first focus of this work.

The individuals of different ontogenetic stages have different mean body sizes. Since
predator-prey interactions are at least partly determined by the body-mass ratio of the
interacting individuals, this means that the stages of a population can have different
sets of predator and prey species. Combined with the dynamical properties of stage-
structured populations analysed before this influences the stability of ecological com-
munities. The development of a food-web model based on body-size information and
the analysis of the effects of stage-structured populations on the structure and stabil-
ity of the model networks is the second focus of this work. It is found that the stage
structure enhances the stability of the networks and that the network stability is an
increasing function of diversity.

The dynamics of populations with seasonally driven reproduction is not adequately
described by purely time continuous differential equations. In such a situation, equa-
tions in which reproduction takes place only at discrete moments in time should be
used. This leads to the creation of discrete cohorts that may differ by their mean body
sizes and their foraging behaviour. In the last part of the dissertation, the population dy-
namics of the pacific sockeye salmon are analysed. Several populations of this salmon
species display remarkable population oscillations. It is shown that the modelling ap-
proach chosen can be reduced to a time-discrete map and that the oscillations can be
explained as an attractor of the dynamics that emerges due to a strong resonance asso-
ciated with a Neimark-Sacker bifurcation.
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1 Einleitung

Die Ökologie liefert eine Vielzahl interessanter Fragestellungen, die Anknüpfungspunk-
te zur theoretischen Physik komplexer Systeme bieten. Die Evolution und die Koexis-
tenz von Arten werden oft mit den Methoden der statistischen Physik untersucht [1].
So lassen sich beispielsweise Gemeinschaften voneinander abhängiger Arten als selbst-
organisiert kritische Systeme betrachten [2, 3]. Die zeitlichen Veränderungen von Po-
pulationsgrößen lassen sich dagegen auf natürliche Weise mit dynamischen Systemen
beschreiben, in denen allgegenwärtige nichtlineare Effekte zu einem großen Formen-
reichtum beobachtbarer Phänomene führen [4]. Dazu gehören das Auftreten von Bista-
bilitäten [5] oder Phasensynchronisation in räumlich ausgedehnten Systemen [6] eben-
so wie chaotische Populationsfluktuationen, die ebenfalls grundlegende Fragen über die
Koexistenz konkurrierender Arten zu beantworten helfen [7].

Natürliche Artengemeinschaften bestehen aus einer Vielzahl von Spezies, die auf
vielfältige Weise miteinander und mit ihrer Umwelt interagieren. Diese Komplexität
ökologischer Systeme fasziniert Naturwissenschaftler schon seit Jahrhunderten [8] und
mit der Faszination geht die Frage einher, wie die offenkundige Stabilität derartig kom-
plexer Systeme zu erklären ist. Diese Frage hat jedoch auch eine zunehmende Brisanz,
die über die reine akademische Neugier hinausgeht, da der Mensch durch direkte Ein-
griffe wie Jagd, Fischfang oder Verbreitung von Arten in fremden Ökosystemen, aber
auch indirekt durch sein Landnutzungsverhalten oder anthropogene Klimaveränderung
Einfluss auf die Zusammensetzung von Artengemeinschaften nimmt. Dies führt häu-
fig zu einer Reduzierung der Komplexität der Systeme und damit einhergehend ihrer
Funktionalität, die mitunter dramatische Ausmaße annehmen kann [9].

Der erste Abschnitt dieser Einleitung gibt einen Überblick über die vorhandenen Er-
kenntnisse zum Zusammenspiel von Komplexität und Stabilität ökologischer Systeme.
Im zweiten Abschnitt wird auf die Bedeutung der Betrachtung heterogener Populations-
strukturen für unser Verständnis der dynamischen Prozesse in Ökosystemen einge-
gangen und die Beiträge der vorliegenden Arbeit zu diesem Forschungsfeld werden
vorgestellt.

1.1 Nahrungsnetze als Ökosystemmodelle

Erste empirische und theoretische Ansätze

Aus der Prävalenz komplexer Ökosysteme kann geschlossen werden, dass sie in einem
gewissen Sinne stabiler sind als artenarme Systeme. Diese Stabilität wurde zunächst
heuristisch damit erklärt, dass mehr Arten und mehr Interaktionswege zwischen ih-
nen eine größere Zahl alternativer Pfade für die Biomassenflüsse in den Netzwerken
erzeugen, wodurch diese Schwankungen von Populationsdichten besser kompensieren
können [10, 11]. So sind z. B. die Ökosysteme kleiner Inseln oder künstlich artenarme
Systeme wie agrarische Monokulturen im Vergleich zu tropischen Regenwäldern oder
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anderen komplexen Ökosystemen anfälliger gegen Störungen wie die Invasion neuer
Arten oder Schädlingsausbrüche [12].

Diese Auffassung wurde durch die numerische Untersuchung von zufällig verknüpften
Netzwerken mit ebenso zufälligen Interaktionsstärken jedoch bald in Frage gestellt.
In diesen Netzwerken repräsentieren die Knoten Spezies und die Kanten (oder Links)
des Netzwerkes stellen Interaktionen zwischen den Spezies dar. In derartigen Modellen
sinkt die Wahrscheinlichkeit, ein nicht fluktuierendes (d. h. linear stabiles) System zu
erhalten, mit der Zahl der Spezies ebenso wie mit der Anzahl der Interaktionen [13].
May konnte dies in analytischer Rechnung zeigen und die Aussage wie folgt präzisieren:
Ein zufällig verknüpftes Netzwerk besitzt im Limes großer Spezieszahlen S genau dann
fast sicher einen linear stabilen Fixpunkt, bei dem alle Populationsgrößen positiv sind,
wenn die Ungleichung

a(SC)
1
2 < 1 (1.1)

erfüllt ist [14, 15]. Hier ist a die mittlere Interaktionsstärke1 und C ist der Ver-
knüpfungsgrad (connectance), der das Verhältnis zwischen der Zahl der realisierten
Verbindungen, L, und der möglichen Verbindungen, Lmax = S2, angibt.

Aus diesem Widerspruch zwischen empirischer Beobachtung und mathematischer
Beschreibung entwickelte sich mit der Komplexitäts- (bzw. Diversitäts-) Stabilitätsde-
batte [16, 17] eines der fruchtbarsten und einflussreichsten Forschungsthemen der
Ökologie, in dessen Zentrum die Fragen stehen, welche Mechanismen Ökosystemen
ihre Stabilität verleihen und wodurch sich Ökosysteme gegenüber den Zufallsnetzwer-
ken der mathematischen Modelle auszeichnen.

Stabilität von Nahrungsnetzen
Ein geeignetes Modellsystem, mit dem sich diese Fragen untersuchen lassen, sind

Nahrungsnetze, d. h. die Netzwerke der Räuber-Beute-Beziehungen von Artengemein-
schaften. Sie stellen ein vereinfachtes Modell von Ökosystemen dar, da sie in der
Regel verschiedene Interaktionsarten zwischen Spezies wie Mutualismus (z.B. Pflanze-
Bestäuber-Beziehungen) oder Konkurrenz vernachlässigen2. Mit den trophischen Inter-
aktionen beinhalten sie jedoch die fundamentalen Beziehungen zwischen den Arten, da
jedes Lebewesen Nahrung konsumieren muss, um am Leben zu bleiben. Im Gegensatz
zu allgemeinen ökologischen Netzwerken sind Nahrungsnetze daher immer gerichtete
Graphen, wobei die Links nach der üblichen Konvention von der Beute zum Räuber
gerichtet sind und somit die Flussrichtung von Energie bzw. Biomasse im Nahrungsnetz
angeben.

Nach der Eingrenzung des Untersuchungsgegenstandes muss noch der Begriff der
Stabilität konkretisiert werden. Die oben zitierten Arbeiten beziehen sich dabei meist
1 Genau genommen ist a die Wurzel der mittleren quadratischen Interaktionsstärke, da die Interak-

tionsstärken aus einer symmetrischen Wahrscheinlichkeitsverteilung mit Mittelwert 0 gezogen wer-
den.

2 Die in [13, 14, 15] verwendeten Modelle sind in dieser Hinsicht allgemeiner, da sie die Möglichkeit
von Interaktionen beinhalten, die für beide Partner positiv (Symbiose bzw. Mutualismus) oder negativ
(Konkurrenz) sind.
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auf das mathematische Konzept der linearen Stabilität von Fixpunkten der Populations-
dynamik. Da aus ökologischer Sicht jedoch auch andere Kenngrößen von Bedeutung
sein können, wie z. B. die Größe von Attraktor-Einzugsbereichen, die Geschwindigkeit,
mit der Störungen abklingen, oder die Amplitude von stabilen Populationsoszillatio-
nen, wurde nach und nach eine große Zahl unterschiedlicher Stabilitätskonzepte einge-
führt. Grimm und Wissel fassten 1997 schließlich 163 Definitionen von immerhin 70
unterschiedlichen Konzepten unter sechs Oberbegriffen zusammen, die sich alle auf
die Stabilität der Populationsdynamik beziehen [18]. Im Kontext von Nahrungsnetzen
sind jedoch auch gänzlich andere Stabilitätskonzepte hilfreich, die Aufschluss darüber
geben, wie das System als Ganzes auf Störungen reagiert. So bezeichnet die Robustheit
(robustness) eines Nahrungsnetzes in der Regel den Anteil der Spezies, die unter der
Evolution der Populationsdynamik überleben, wenn man mit zufällig gewählten Popu-
lationsgrößen startet [19, 20]. Andere Arbeiten untersuchen wiederum, wie sich das
Entfernen von Spezies auf die Überlebensfähigkeit der verbliebenen auswirkt (species

deletion stability) [21, 22].

Eigenschaften realistischer Nahrungsnetze

Neuere Forschungsarbeiten heben eine ganze Reihe an Eigenschaften hervor, durch
die sich Nahrungsnetze von Zufallsnetzen unterscheiden und die ihnen Stabilität verlei-
hen. Hier ist zunächst die nicht zufällige Topologie der Netzwerke zu nennen [23, 24].
Mehrere stochastische Modelle wurden entwickelt, mit denen Netzwerke erzeugt wer-
den können, die bestimmte topologische Eigenschaften von Nahrungsnetzen wie z.
B. die Länge von Nahrungsketten oder die Verteilung von Räuber- und Beutezahlen
deutlich besser reproduzieren als vollkommen zufällige Netzwerke. Diese Modelle
beruhen, wie beispielsweise das cascade model [25, 26] und das niche model [27]
sowie deren Generalisierungen [28, 29], auf der Existenz trophischer Hierarchien (der
Jäger einer bestimmten Beutespezies ist selten selbst Beute dieser Spezies), oder auf
phylogenetischen (stammesgeschichtlichen) Korrelationen. Der phylogenetische Ansatz
berücksichtigt die Erkenntnis, dass Spezies umso mehr Räuber- bzw. Beutespezies teilen,
je enger verwandt sie sind. Zu diesen Modellen sind insbesondere das nested hierachy

model [30] sowie das speciation model und das matching model [31, 32] zu zählen.
Neben der Topologie der Netzwerke ist auch die Verteilung der Interaktionsstärken in

Nahrungsnetzen nicht zufällig. So zeigte Yodzis 1981, dass Nahrungsnetze mit realis-
tischen Interaktionsstärken mit höherer Wahrscheinlichkeit linear stabil sind als solche,
in denen die Interaktionsstärken zufällig verteilt sind [33]. Darüber hinaus kann die
Existenz schwacher Interaktionen die Populationsdynamik stabilisieren [34]. Dies gilt
allerdings nur, wenn sie in speziellen Konfigurationen in den Nahrungsnetzen auftreten
[35], und nicht, wenn sie wiederum zufällig in den Netzwerken verteilt sind [36]. Eine
Übersicht über die Forschungsarbeiten zu Interaktionsstärken in Nahrungsnetzen findet
sich in [37].

Sowohl die Topologie von Nahrungsnetzen als auch die Stärke der Interaktionen zwi-
schen Spezies wird entscheidend durch die mittleren Körpermassen der Spezies be-
stimmt. Umfassende empirische Studien haben gezeigt, dass Prädatoren im Mittel ein
bis zwei Größenordnungen größer sind als ihre Beute [38, 39], wodurch die relativ
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strikten trophischen Hierarchien in Nahrungsnetzen erklärt werden [40]. Die Bedeu-
tung, die die Körpermasse für die Struktur von Nahrungsnetzen hat, wurde zuletzt
auch in mehreren Modellen berücksichtigt [41, 42, 43]. Auf die Interaktionsstärken
in Nahrungsnetzen wirken die Körpermassen über den Metabolismus der Spezies und
über ihr Jagdverhalten. Der massenspezifische Metabolismus (Energieumsatz) eines In-
dividuums hängt mit seiner Körpermasse über ein Potenzgesetz zusammen, dessen Ex-
ponent häufig mit −1/4 angegeben wird (siehe dazu aber auch Kapitel 2) [44, 45]. Da
die maximale Nahrungsaufnahmerate von Prädatoren proportional zu ihrer metaboli-
schen Rate ist, sinkt damit die massenspezifische Interaktionsstärke zwischen Räuber-
und Beutespezies wie die Körpermasse des Prädators hoch −1/4 [46]. Dies beein-
flusst die Populationsdynamik von Räuber-Beute-Paaren [47] und hat weitreichende
Auswirkungen auf die Stabilität von Nahrungsnetzen [48, 49]. Dieser generelle Trend
der Interaktionsstärken wird von der Körpermassenabhängigkeit des Jagderfolgs über-
lagert, die dazu führt, dass Prädatoren in der Regel Beutetiere in einem bevorzugten
Größenbereich wählen [50, 51, 52, 53]. Zu kleine Beutetiere können ihren Jägern
durch geringere Sichtbarkeit oder durch verbesserte Beweglichkeit aufgrund kürzerer
neuronaler Verzögerung entkommen, während zu große Beutetiere zu schnell sind oder
schlicht nicht mehr überwältigt werden können [54].

Große Aufmerksamkeit, auch von empirischer und experimenteller Seite, hat die
genaue funktionelle Form der Interaktionsraten erhalten. Das Maximum der Nah-
rungsaufnahmerate ist, wie oben dargestellt, durch den Metabolismus des Räubers
gegeben; welcher Anteil von diesem Maximum realisiert werden kann, hängt jedoch
unter anderem von der Dichte der Beutepopulation ab. Die Funktion, die angibt, wie
der Konsum eines Prädators vom Vorkommen seiner Beuten abhängt, wird auch funk-
tionelle Antwort (functional response) genannt. Die frühesten theoretischen Arbeiten
zur Populationsdynamik benutzten Lotka-Volterra Gleichungen [55, 56] mit linearen
funktionellen Antworten, wohl wissend, dass diese nur als Approximation zu verstehen
sind [15]. Realistischere Ansätze berücksichtigen, dass bei hoher Beutedichte eine Sät-
tigung der Konsumrate eintritt (Holling-Typ 2-funktionelle Antwort [57]) und dass die
Räuber-Beute-Begegnungsrate schneller als linear mit der Beutedichte ansteigen kann
(Holling-Typ 3-funktionelle Antwort [58, 59]). Darüber hinaus berücksichtigen weite-
re Ansätze, dass auch die Dichte der Prädatoren (Beddington-De Angelis-funktionelle
Antwort [60, 61, 62]) bzw. das Verhältnis von Beute- zu Räuberdichte (ratio depen-

dent functional response [63]) die Konsumrate der Prädatoren verändert. Gänzlich unge-
bräuchlich geworden sind die Lotka-Volterra Gleichungen in der ökologischen Literatur
jedoch nicht, wie einige neuere Arbeiten zeigen [46]. In Kapitel 2 wird ausführlicher
auf die realistischeren Typen der funktionellen Antwort eingegangen.

Schließlich ist auch die Verhaltensflexibilität von Individuen bzw. die evolutionäre
Anpassung von Eigenschaften, die für trophische Interaktionen relevant sind, ein häufig
untersuchter Mechanismus, der die Stabilität von Nahrungsnetzen positiv beeinflussen
kann. An erster Stelle ist hier adaptives Jagdverhalten zu nennen, d. h. die Fähigkeit
von Prädatoren, ihr Jagdverhalten an sich ändernde Beutevorkommen anzupassen.
Während dies die Stabilität von Nahrungsnetzen insgesamt (im Sinne eines größeren
Anteils überlebender Spezies) bei steigender Netzwerk-Komplexität (d. h. steigendem
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Verknüpfungsgrad) erhöht [22, 64, 65], gilt dies nicht unbedingt bei steigender Diver-
sität (Spezieszahl) [22]. Zudem ist es möglich, dass die Anpassung des Jagdverhaltens
die Fixpunkte der Populationsdynamik destabilisiert [66, 67]. Daneben wird auch adap-
tives Ausweichverhalten von Beute, sogenanntes Anti-Prädator-Verhalten, diskutiert
[68], allerdings scheint sich ein Verhalten, bei dem Beuteindividuen auf Nahrungssuche
verzichten und dafür ihr Prädationsrisiko verringern, nur unter speziellen Umständen
zu lohnen [22].

1.2 Modelle strukturierter Populationen

Den bisher vorgestellten Studien ist gemein, dass sie die Populationen von Spezies als
homogen annehmen. Die Gleichungen der Populationsdynamik berücksichtigen nur die
schon von Lotka [55] und Volterra [56] eingeführten grundlegenden Prozesse Präda-
tion, Reproduktion und Mortalität und gehen davon aus, dass sich alle Individuen ei-
ner Population im Wesentlichen gleich verhalten . Andere Prozesse wie somatisches
Wachstum oder Reifung vom Jungtier zum reproduktionsfähigen Alttier werden nicht
berücksichtigt, wodurch unter anderem vernachlässigt wird, dass nicht alle Individuen
einer Population zur Reproduktion beitragen, sondern dass einige Individuen (eben die
nicht geschlechtsreifen Juvenilen) die aufgenommene Nahrung lediglich in eigenes Kör-
perwachstum investieren. Diese Vereinfachung ist insofern gerechtfertigt, als es für die
Gesamtbiomasse einer Population zunächst unerheblich ist, ob neue Biomasse in Form
neuer Individuen, also durch Reproduktion, oder durch Vergrößerung der Körpermasse
schon vorhandener Individuen erzeugt wird.

Die Körpermasse von Individuen ändert sich im Laufe ihres Lebens häufig über
mehrere Größenordnungen [69, 70], was, wie oben bereits kurz dargestellt, einen be-
trächtlichen Einfluss auf das Räuber- und Beutespektrum der Individuen haben kann.
Mitunter geht mit der Reifung auch ein Wechsel des Habitats einher, wie man ihn z. B.
bei Amphibien oder Insekten mit aquatischem Juvenilstadium und terrestrischem Adult-
stadium sehen kann. Ein weiteres Beispiel sind Lachse, die einen Teil ihres Lebens in
Süßwasserhabitaten verbringen, bevor sie ins Meer wandern, wo sie zum geschlechts-
reifen Tier heranwachsen (siehe Kapitel 5). Durch diese Effekte kann sich die trophi-
sche Position von Individuen einer Spezies innerhalb eines Nahrungsnetzes im Laufe
ihres Lebens ändern und es wird deutlich, dass man die interne Struktur von Populatio-
nen berücksichtigen muss, wenn man realistische Aussagen über ihre Dynamik erhalten
möchte.

Einer der einfachsten Ansätze, die die Heterogenität von Populationen explizit berück-
sichtigen, sind die Matrixmodelle von Lewis [71] und Leslie [72]. In diesen Modellen
werden Populationen in diskrete Altersklassen unterteilt und die Zeitentwicklung der
Zustandsvektoren n durch lineare Abbildungen der Form

nt+1 = Ant (1.2)

beschrieben. Mit derartigen Modellen können z. B. Aussagen über die Altersstruktur
der Populationen erhalten werden. Modifikationen dieser Modelle teilen die Populatio-
nen in Größenklassen [73] oder Entwicklungsstadien [74, 75] ein. Diese Modelle sind
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einfach zu konstruieren und sowohl analytisch als auch numerisch sehr einfach auszu-
werten [76], haben jedoch den Nachteil, dass sie sowohl die Zeitentwicklung als auch
die möglichen Zustände von Individuen als diskret annehmen.

Eine genauere Beschreibung von heterogenen Populationen ist mit kontinuierlichen
Größen- oder Altersverteilungen n(x , t) möglich (mit x entweder Körpergröße oder
Alter), deren Zeitentwicklung mit partiellen Differentialgleichungen (McKendrick-von
Foerster-Gleichungen) beschrieben wird [77]:

∂

∂ t
n(x , t) +

∂

∂ x
(g(x , t)n(x , t)) = −µ(x , t)n(x , t) (1.3)

mit der Wachstumsrate g(x , t) und der Mortalitätsrate µ(x , t). Dieser Ansatz wurde
zu sogenannten physiologisch strukturierten Populationsmodellen [78, 79, 80] weiter-
entwickelt, die größen- oder altersabhängige Interaktionen zwischen Individuen einer
Population oder verschiedener Spezies beinhalten. Diese Modelle sind zum Teil sehr de-
tailliert formuliert, können dadurch jedoch auch sehr komplex werden [50]. Ein großer
Nachteil dieser Modelle ist, dass sie aufgrund der partiellen Differentialgleichungen
numerisch nur schwer handhabbar sind und sich deshalb kaum zur Beschreibung kom-
plexer Nahrungsnetze eignen.

Stadienstrukturierte Biomassenmodelle

Einen Mittelweg zwischen den beiden dargestellten Modellierungsansätzen stellen
stadienstrukturierte Biomassenmodelle dar, die die Populationen zwar in diskrete Sta-
dien (z. B. Altersklassen oder Entwicklungsstufen) aufteilen, deren Dynamik aber kon-
tinuierlich in der Zeit mit gewöhnlichen Differentialgleichungen beschreiben [81, 82].
Dies erlaubt es, auch große Systeme interagierender Spezies mit heterogenen Popula-
tionen effizient numerisch zu behandeln, weshalb in dieser Arbeit vor allem der sta-
dienstrukturierte Ansatz gewählt wird. In Kapitel 2 werden die entsprechenden Mo-
dellgleichungen eingeführt. Dazu wird von klassischen Populationsdynamikgleichun-
gen ausgegangen, deren Terme, obwohl sie nichtlineare Interaktionsraten beinhal-
ten, den traditionellen Lotka-Volterra-Gleichungen entsprechen - sie berücksichtigen
also nur Prädation, Reproduktion und Mortalität. Um die oben beschriebene Be-
deutung unterschiedlicher Körpermassen für die Populationsdynamik zu berücksichti-
gen, werden diese Gleichungen dann um die allometrische Körpermassenabhängigkeit
der metabolischen Raten erweitert3. Anschließend werden die Gleichungen für die
Biomassendynamik einer einzelnen stadienstrukturierten Population eingeführt. Das
entsprechende Modell wurde in [81] aus einem physiologisch strukturierten Popula-
tionsmodell abgeleitet. Die dynamischen Gleichungen werden schließlich für die An-
wendung auf allgemeine Systeme interagierender Spezies mit stadienstrukturierten Po-
pulationen generalisiert.

3 Von Körpermassenallometrie spricht man, wenn eine bestimmte Größe, z. B. die Herzschlagfrequenz
oder eben der Metabolismus, nicht linear mit der Körpermasse skaliert.
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Dynamik kleiner Module

Kleine Module aus nur wenigen wechselwirkenden Spezies erlauben es, gezielt zu
testen, welchen Auswirkungen ontogenetische (d. h. aus der Entwicklung der Indi-
viduen folgende) Nahrungswechsel auf die Populationsdynamik haben [83]. Derartige
Änderungen der Nahrungsgrundlage können zu einem Wechsel der trophischen Position
(ontogenetische Omnivorie)4 oder sogar zu Kannibalismus führen [84, 85]. Die Analyse
dieser Module, in denen bei mindestens einer Population die interne Struktur berück-
sichtigt wird, hat gezeigt, dass durch die Populationsheterogenität dynamische Effekte
auftreten können, die in Systemen mit ausschließlich homogenen Populationen nicht
zu beobachten sind. Zu diesen auch in der Natur beobachteten Phänomenen gehören
z. B. extremer Größendimorphismus5 unter adulten Individuen einer Population [86]
oder emergente Allee-Effekte [87, 88]. Der Allee-Effekt bezeichnet die Situation, in der
die Wachstumsrate einer Population negativ wird, wenn sie unter einen bestimmten
Schwellenwert fällt, die Population also erst dann überlebensfähig ist, wenn sie diese
Mindestgröße überschritten hat. Im Allgemeinen wird der Allee-Effekt durch Gruppen-
verhalten erklärt oder durch Schwierigkeiten bei der Partnersuche in stark ausgedünn-
ten Populationen [89]. Emergent wird der Effekt genannt, wenn er in einem Modell
nicht durch eine explizite Annahme über die Wachstumsrate erzeugt wird, sondern z.
B. durch das selektive Jagdverhalten eines Prädators einer größen- oder stadienstruk-
turierten Beutepopulation. Von besonderer ökologischer Bedeutung ist auch der Prozess
der emergenten Unterstützung (emergent facilitation), bei dem zwei Prädatorenspezies,
die um dieselbe Beutespezies konkurrieren, ihre Koexistenz dadurch ermöglichen, dass
sie die Populationsstruktur der Beute durch ihr stadienspezifisches Prädationsverhalten
beeinflussen [90].

Kapitel 3 leistet zu diesen Arbeiten einen Beitrag, indem dort für eine einzelne
stadienstrukturierte Population untersucht wird, unter welchen Bedingungen alterna-
tive stabile Zustände der Populationsdynamik auftreten. Während dieses dynamische
Phänomen in Modellen mit homogenen Populationen nur unter bestimmten Bedingun-
gen auftritt [91], wird es in Modellen mit strukturierten Populationen häufig beobachtet
[82, 84, 85, 92, 93]. Die Existenz alternativer stabiler Zustände in strukturierten Po-
pulationen wurde auch empirisch nachgewiesen und erklärt beispielsweise, warum
sich überfischte Fischbestände unter Umständen nicht erholen können, obwohl die
entsprechende Art lokal nicht ausgestorben ist [94].

In dem in Kapitel 3 untersuchten Modell haben juvenile und adulte Individuen jeweils
unterschiedliche Ressourcen, so dass die Individuen in einem Stadium nur untereinan-
der, nicht aber mit denen des anderen Stadiums um Nahrung konkurrieren. Es wird
gezeigt, dass über weite Bereiche verschiedener von Umweltbedingungen abhängiger
Faktoren (z. B. die Verfügbarkeit der Ressourcen oder die Höhe der Mortalitätsraten)
alternative stabile Populationszustände existieren und dass zwischen diesen Zuständen

4 Die trophische Position (auch: trophisches Level) einer Spezies bezeichnet ihren Abstand zur energeti-
schen Basis des betrachteten Systems, gemessen über Ketten trophischer Interaktionen. Als Omnivore
werden Spezies bezeichnet, die Beuten auf verschiedenen trophischen Leveln haben.

5 Dieser Begriff bezeichnet das Auftreten sowohl sehr großer als auch sehr kleiner Phänotypen, die
aufgrund ihrer unterschiedlichen Körpergröße unterschiedliche Ressourcen bevorzugen.

7



Hysterese auftreten kann. Die alternativen Populationszustände sind entweder durch
Dominanz des juvenilen oder des adulten Stadiums gekennzeichnet. Das dominierende,
d. h. eine große Biomasse aufweisende Stadium kontrolliert die Dynamik der Gesamt-
population durch starke Konkurrenz innerhalb des Stadiums. In diesem Kapitel wird
auch diskutiert, wie das stadienstrukturierte Biomassenmodell auf mehrere (juvenile)
Stadien erweitert werden kann und welche Auswirkungen dies auf die Dynamik hat.
Die Ergebnisse dieses Kapitels sind in [5] publiziert.

Nahrungsnetze mit stadienstrukturierten Populationen
Trotz der umfangreichen Kenntnisse über die Auswirkungen von Populationshetero-

genität auf die Dynamik einzelner oder weniger interagierender Spezies ist es noch
nahezu gänzlich unerforscht, welchen Einfluss die heterogene Struktur von Populatio-
nen auf die Stabilität von komplexeren Systemen wie Nahrungsnetzen hat. Eine Arbeit,
die bisher nur als Vorabveröffentlichung verfügbar ist [95], modelliert die kontinuier-
liche Größenverteilung von bis zu 30 Populationen mit dem Ziel, die Größenspektren
mariner Artengemeinschaften zu reproduzieren. Da im Schnitt jedoch nur 5 Arten im
stationären Zustand der Populationsdynamik überleben, kann nur begrenzt von kom-
plexen Nahrungsnetzen gesprochen werden.

In Kapitel 4 wird in diesem Sinne Pionierarbeit geleistet, indem ein Nahrungsnetz-
modell entwickelt wird, das die Berücksichtigung von stadienstrukturierten Populatio-
nen erlaubt. Die Untersuchungen werden für bis zu 80 Populationen mit jeweils zwei
Stadien (Juvenile und Adulte) durchgeführt. Größere Populationszahlen und eine Er-
weiterung auf mehrere Stadien sind zwar formal möglich, numerisch jedoch nur in
begrenztem Umfang realisierbar.

Da die Körpergröße ein natürliches Unterscheidungsmerkmal zwischen unter-
schiedlichen ontogenetischen Stadien darstellt, werden die Links im Nahrungsnetz nach
Wahrscheinlichkeitsverteilungen gesetzt, in die die mittleren Körpermassen der Räuber-
und der Beutestadien eingehen. Dadurch werden die bevorzugten Beutekörpergrößen-
spektren unterschiedlich großer Prädatoren berücksichtigt. Die Räuber bzw. Beuten der
juvenilen und adulten Individuen einer Spezies werden damit im Allgemeinen nicht
identisch sein, wodurch die erwähnten Effekte ontogenetischer Nahrungswechsel, on-
togenetische Omnivorie und Kannibalismus entstehen können.

Die körpermassenbasierte Netzwerktopologie bietet auch einen natürlichen Rahmen,
um den Einfluss der Körpermasse auf das Jagdverhalten bzw. auf den Jagderfolg von
Prädatoren zu analysieren. Auch dies wurde noch nicht im Zusammenhang mit kom-
plexen Nahrungsnetzen untersucht. Das zentrale Ergebnis dieses Kapitels ist, dass
sowohl die Stadienstruktur der Populationen als auch die Körpermassenabhängigkeit
des Jagdverhaltens die Robustheit von Nahrungsnetzen positiv beeinflussen, allerdings
sind die Effekte auf die Netzwerkstabilität nicht additiv. Dieser Teil der Dissertation wird
zur Veröffentlichung vorbereitet.

Dynamik altersstrukturierter Populationen
Im letzten Teil dieser Arbeit wird die Dynamik von Populationen mit einer diskreten

Altersstruktur untersucht. Dies wird anhand eines konkreten ökologischen Beispiels,
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den pazifischen Sockeye-Lachsen, die im Einzugsgebiet des Fraser River in British
Columbia (Kanada) laichen, durchgeführt. Die Beschreibung mit diskreten Altersklas-
sen eignet sich in diesem Fall besonders gut, da sich die Lachse nur einmal in ihrem
Leben fortpflanzen (Semelparitie) und das Laichen zudem einer strikten saisonalen
Taktung unterliegt. Da die Lachse zum Laichen in ihre Geburtsbäche oder -seen zurück-
kehren, lassen sich zudem genetisch weitgehend voneinander isolierte Laichpopula-
tionen voneinander unterscheiden. Die verwendeten Modellgleichungen weichen von
denen des in Kapitel 2 eingeführten stadienstrukturierten Modells ab und werden in
Kapitel 5 gesondert diskutiert.

Einige Populationen der Sockeye-Lachse im Fraser River weisen auffällige Oszillatio-
nen auf, deren relative Amplitude bis zu 4 Größenordnungen umfassen kann und deren
Periodendauer mit 4 Jahren der dominanten Generationsdauer der Lachse entspricht.
Damit sind diese Populationsoszillationen den sogenannten Einzelgenerationszyklen
(single-generation cycles) zuzuordnen, die auch bei anderen Fischspezies [50], aber
auch in Insektenpopulationen [96] oder bei Daphnien [78] beobachtet und analysiert
worden sind. Anders als die klassischen Räuber-Beute-Oszillationen, die z. B. im Luchs-
Schneehase-System in Kanada beobachtet werden [6, 10, 97] und sich durch eine deut-
lich längere Periodendauer auszeichnen [98], benötigt man zur theoretischen Beschrei-
bung der Einzelgenerationszyklen strukturierte Populationsmodelle.

Die als zyklische Dominanz (cyclic dominance) bezeichneten Oszillationen der
Sockeye-Lachse sind seit mehr als 100 Jahren bekannt [99], allerdings wurde noch
keine befriedigende Erklärung für sie gefunden [100, 101]. Existierende Ansätze
stützen sich z. B. auf transiente oder stochastische Einflüsse [102], genetische Gründe
[100, 103] oder auf den Einfluss der Fischerei [104]. Mit dem in dieser Arbeit ent-
wickelten Modell kann gezeigt werden, dass das Oszillationsmuster ein Attraktor der
Populationsdynamik ist, der durch eine starke Resonanz nach einer Neimark-Sacker-
Bifurkation entsteht. Darüber hinaus zeigt sich, dass das diskutierte Modell ein generi-
sches Beispiel für Systeme ist, in denen zwei periodische Attraktoren koexistieren. Die
Ergebnisse dieses Kapitels sind in zwei Manuskripten zusammengefasst, die als Vorab-
veröffentlichung zur Verfügung stehen [105, 106].
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2 Grundlagen der Populationsdynamik

In diesem Kapitel wird die Grundform der Populationsdynamikgleichungen entwickelt,
die in den darauf folgenden Kapiteln verwendet werden. Dafür wird zunächst der
klassische Fall diskutiert, der von homogenen Populationen ausgeht und auch keine
Körpermassenunterschiede zwischen verschiedenen Spezies berücksichtigt. Die Impli-
kationen unterschiedlicher Körpermassen für den Metabolismus der Spezies und für ihr
Jagdverhalten werden im darauf folgenden Abschnitt behandelt, bevor im letzten Teil
die Erweiterung der Gleichungen auf inhomogene Populationen diskutiert wird.

2.1 Generelle Form klassischer Populationsdynamik

Dynamische Gleichungen für Populationsdichten

Die Grundgleichungen für die Dynamik zweier Spezies mit Populationsgrößen1 N1

und N2, wobei die zweite Spezies Prädator der ersten ist, wurden von Lotka [55] und
Volterra [56] unabhängig voneinander als gewöhnliche, nichtlineare Differentialglei-
chungen eingeführt. In Volterras Formulierung lauten sie

dN1(t)

d t
= (ε1− γ1N2(t))N1(t)

(2.1)
dN2(t)

d t
= (−ε2+ γ2N1(t))N2(t) .

Hier sind ε1 und ε2 die Geburtenrate der Beute (N1) bzw. die Mortalitätsrate der Räu-
berspezies (N2). γ1 ist die Prädationsrate pro Räuber und γ2 gibt an, wie viele Räu-
berindividuen pro vorhandenem Beuteindividuum von einem Räuber erzeugt werden
können. Dass die Wachstumskoeffizienten in beiden Gleichungen linear in der jeweils
anderen Populationsgröße sind, wird von beiden Autoren nur als Näherung betrachtet.

Das für zwei Spezies formulierte System (2.1) lässt sich wie folgt für beliebige
Spezieszahlen und beliebige Funktionsformen der Interaktion zwischen Spezies gene-
ralisieren:

dNi

d t
=
∑

j∈Ri

λi j gi j(N)Ni −
∑

k∈Pi

gki(N)Nk −αiNi . (2.2)

Um die Notation abzukürzen wird hier und im Folgenden das Zeitargument der Po-
pulationsdichten Ni unterdrückt. N bezeichnet die Gesamtheit aller Populationsdichten
als Vektor. In dieser Gleichung gibt Ri die Menge der Ressourcen (Beutespezies) und

1 Genau genommen handelt es sich um Populationsdichten. Da in dieser Arbeit jedoch stets von räum-
lich homogenen Habitaten und ebenso homogenen Populationsdichten ausgegangen wird, können
die Begriffe Populationsgröße und Population als Abkürzung für Population pro Einheitsvolumen
verstanden werden und äquivalent zum Begriff Populationsdichte verwendet werden.
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Pi die Menge der Prädatoren von Spezies i an. Durch die Festlegung dieser Mengen
für jede Spezies ist die Struktur des zugrundeliegenden Nahrungsnetzes bestimmt. Die
Funktion gi j(N) ist die funktionelle Antwort (functional response), die die Rate, mit der
Individuen der Spezies i Beuteindividuen der Spezies j konsumieren, angibt. Erlegte
Beutetiere werden mit einer Umwandlungseffizienz (auch: ökologische Effizienz) λi j in
Räuberindividuen umgesetzt. Der Term λi j gi j(N)Ni gibt damit die totale Nahrungsas-
similationsrate der Spezies i durch Konsum der Spezies j an und entsprechend bezeich-
net gki(N)Nk den Verlust von Individuen durch Prädation durch Spezies k. Der Parame-
ter αi ist die Mortalitätsrate.

Wenn angenommen wird, dass die Populationen eines Systems nicht nur durch die
verfügbare Nahrung begrenzt sind, sondern auch durch intraspezifische Konkurrenz um
Ressourcen wie z. B. Nistplätze, kann dies durch einen negativen Term, der quadratisch
in der Populationsgröße ist, modelliert werden (siehe z. B. [20, 22]).

Als Quellterm, der die von allen Spezies dissipierte Energie (Biomasse) zur Verfügung
stellt, kann man entweder unbegrenzt verfügbare Umweltressourcen wie Sonnenlicht
oder Wasser als spezielle Knoten mit konstanter Dichte einführen, oder man weist den
Basalarten (Spezies, die keine anderen Spezies konsumieren, d. h. Rbasal =Ø) statt des
Konsum- und des Mortalitätsterms einen effektiven Wachstumsterm zu. Gebräuchlich
ist hier z. B. die logistische Gleichung

dNbasal

d t
= rNbasal

�

1−
Nbasal

K

�

− (Verluste durch Prädatoren) , (2.3)

die mit maximaler Wachstumsrate r und maximaler Populationsdichte (carrying capaci-

ty) K das Wachstum einer biologischen Population beschreibt. Alternativ kann die Ver-
fügbarkeit eines limitierenden Nährstoffes mit einer Chemostatgleichung der Form

dNbasal

d t
= Z − V Nbasal− (Verluste durch Prädatoren) (2.4)

modelliert werden, wobei Z die konstante Einfluss- oder Zuwachsrate des Stoffes ist
und V Nbasal die konzentrationsabhängige Ausfluss- oder Verlustrate.

Grundtypen der funktionellen Antwort
Die funktionelle Antwort gi j(N) gibt an, wie viele Beuteindividuen der Spezies j ein

Prädator der Spezies i pro Zeiteinheit konsumiert. In Lotka-Volterra-Gleichungen der
Form (2.1) steigt sie linear mit der Beutedichte:

gi j(N j) = ai jN j . (2.5)

Hier ist ai j die konstante Beutegreifrate (capture rate), die die Begegnungsrate zwischen
Räuber und Beute sowie die Wahrscheinlichkeit, dass der Räuber Erfolg beim Überwälti-
gen der Beute hat, beinhaltet. Diese Form der Konsumrate wird oft als Lotka-Volterra-
oder als Typ 1-funktionelle Antwort bezeichnet und wird häufig in der mathematischen
Literatur zur Dynamik von Populationen verwendet [107]. Sie ist jedoch nur bei kleinen
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Beutedichten eine gute Näherung, da zu erwarten ist, dass die Konsumrate eines Präda-
tors bei hohen Beutedichten gegen einen Maximalwert konvergiert.

Dies wird in der funktionellen Antwort vom Typ 2 (auch: Holling-Typ 2) berücksichtigt
[57], deren auf beliebige Zahlen von Beutespezies verallgemeinerte Form

gi j(N) =
ai jN j

1+
∑

l∈Ri
hilailNl

(2.6)

ist [108]. Hier gibt hil die Handhabungszeit (handling time) des Jägers i für ein In-
dividuum der Beute l an. Diese Form lässt sich anschaulich verstehen, wenn man
bedenkt, dass ein Prädator zum Erlegen, Fressen und Verdauen jedes Beuteindividu-
ums Zeit benötigt (die Handhabungszeit hil), die er nicht zum Jagen weiterer Beute
verwenden kann. Bei kleinen Beutedichten und entsprechend niedrigen Konsumraten
fällt dies kaum ins Gewicht und die funktionelle Antwort steigt linear mit der Beute-
dichte. Für sehr hohe Beutedichten (N j → ∞) muss ein Prädator dagegen kaum noch
Zeit für die Jagd aufwenden, da er praktisch ständig auf Beutetiere trifft. Die erzielte
Konsumrate hängt in diesem Extremfall nur noch von der Geschwindigkeit, mit der
der Jäger die Beute verarbeiten bzw. verdauen kann, ab, und ist unabhängig von der
Beutedichte. Im betrachteten Fall konvergiert die Konsumrate damit gegen 1/hi j. Die
Summe im Nenner von Gleichung (2.6) geht über alle Beutespezies, da die Zeit, die
für die Beutehandhabung benötigt wird, von der Gesamtmenge erlegter Beute abhängt.
Die Typ 2-funktionelle Antwort gehört zu den in der Literatur am weitesten verbreiteten
funktionellen Formen der Konsumrate.

Es ist möglich, dass die Begegnungsrate zwischen Räubern und Beute, die in die
Beutegreifrate ai j eingeht, nicht konstant ist, sondern ebenfalls von der Beutedichte
abhängt. Die Annahme eines linearen Zusammenhangs,

ai j(t) = bi jN j(t) , (2.7)

führt auf die Holling-Typ 3-funktionelle Antwort

gi j(N) =
bi jN

2
j

1+
∑

l∈Ri
hil bilN

2
l

, (2.8)

die einen sigmoidalen Verlauf in Abhängigkeit von der Beutedichte hat (Abb. 2.1).
Mitunter werden auch funktionelle Antworten verwendet, die zwischen den Typen 2
und 3 interpolieren [59, 109], was auf den aus der Molekülkinetik stammenden Hill-
Koeffizienten h führt [110, 111]. Wenn in Gleichung (2.7) die Beutedichte N j nicht
linear, sondern mit einem Exponenten q eingeht, erhält man eine verallgemeinerte Typ
3-funktionelle Antwort mit Hill-Koeffizient h = 1+ q:

gi j(N) =
bi jN

h
j

1+
∑

l∈Ri
hil bilN

h
l

. (2.9)
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N j N j N j N j

Typ 1 Typ 2 Typ 3 Beddington−
De Angelis

N i

Abbildung 2.1: Die 4 wichtigsten Typen der funktionellen Antwort als Funktion der
Beutedichte N j.

Neben der Beutedichte kann auch die Prädatorendichte einen Einfluss auf die
funktionelle Antwort haben. Durch Interferenz-Konkurrenz (gegenseitiges Stören bei
der Nahrungssuche) und andere Formen der Interaktion zwischen Prädatoren (z.
B. Paarung) sinkt die Konsumrate, was in der Beddington-De Angelis-funktionellen
Antwort [60, 61] wie folgt berücksichtigt wird:

gi j(N) =
ai jN j

1+
∑

l∈Ri
hilailNl + ciNi

. (2.10)

Andere Formen der Räuberabhängigkeit sind denkbar, allerdings beschreibt die hier
vorgestellte experimentelle Daten am besten - und auch besser als die von der Präda-
torendichte unabhängigen funktionellen Antworttypen 2 und 3 [62].

Sowohl Typ 3-funktionelle Antwort als auch Beddington-De Angelis-funktionelle
Antwort haben, verglichen mit der Typ 2-funktionellen Antwort, einen stabilisieren-
den Einfluss auf die Populationsdynamik [109]2. In Abbildung 2.1 sind die qualitati-
ven Verläufe der verschiedenen Formen der Konsumrate als Funktion der Beutedichte
dargestellt.

2.2 Körpermassenabhängige Biomassendynamik

Die folgenden Überlegungen werden anhand dynamischer Gleichungen mit Holling-
Typ 2-funktioneller Antwort durchgeführt, da diese aufgrund ihrer weiten Verbreitung
als Grundmodell realistischer Räuber-Beute-Modelle angesehen werden kann.

Biomassen als dynamische Variablen
Im Allgemeinen haben die Spezies in einem Nahrungsnetz unterschiedliche mittlere

Körpermassen mi, was Einfluss auf die in den obigen Gleichungen eingeführten Para-
meter hat. Um dies zu berücksichtigen, ist es zunächst zweckmäßig, statt der Popu-
lationsdichten Ni(t) die Biomassendichten Bi(t) = Ni(t)mi der Spezies als dynamische
Variablen zu betrachten, da die relevanten Raten in der Regel in Einheiten der Biomasse

2 Eine Kombination der beiden Typen ist im Prinzip leicht zu konstruieren, wird aber in der Literatur
faktisch nicht verwendet.
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definiert sind. Durch Multiplikation von Gleichung (2.2) mit mi und Einsetzen von (2.6)
erhalten wir

dBi

d t
=
∑

j∈Ri

λi j

ai jN j

1+
∑

l∈Ri
hilailNl

Bi −
∑

k∈Pi

akiBi

1+
∑

l∈Rk
hklaklNl

Nk −αiBi . (2.11)

Die verbliebenen Populationsdichten in den funktionellen Antworten werden in Bio-
massendichten umgerechnet, indem man die Körpermassenabhängigkeit der Parameter
λi j und hi j ausnutzt. Da λi j die Umwandlungseffizienz von Beute- ( j) in Räuberindi-

viduen (i) darstellt, gilt offensichtlich λi j = λ
m j

mi
, wobei der konstante Parameter λ

die Umwandlungs- oder Assimilationseffizienz für Biomasse angibt, für die λ < 1

gilt. Für die Handhabungszeit hi j wird die vereinfachende Annahme gemacht, dass
sie durch die Zeit, die zum Verdauen eines Beuteindividuums benötigt wird, dominiert
ist. Da für einen Prädator gegebener Körpergröße die Verdauung einer Masseneinheit
Nahrung stets die gleiche Zeit in Anspruch nehmen sollte, kann die Handhabungszeit
pro Beuteindividuum auch als hi j = him j geschrieben werden. Hier ist hi die nur
noch von der Körpermasse des Prädators (siehe unten) abhängige Handhabungszeit
pro Beute-Biomasseneinheit. Dies in Gleichung (2.11) eingesetzt liefert

dBi

d t
=
∑

j∈Ri

λ

mi

ai jB j

1+
∑

l∈Ri
hiailBl

Bi −
∑

k∈Pi

1

mk

akiBi

1+
∑

l∈Rk
hkaklBl

Bk −αiBi . (2.12)

Da die Gesamt-Biomassenkonsumrate eines Prädators (i),
∑

j∈Ri

ai j B j

1+
∑

l∈Ri
hiail Bl

, nun für

unendlich hohe Beutebiomassendichten gegen 1

hi
konvergiert, macht es Sinn, die maxi-

male Konsumrate Ĩi =
1

hi
bzw. die massenspezifische maximale Konsumrate (ingestion

rate) Ii =
Ĩi
mi

zu definieren.

An dieser Stelle muss noch auf einen Interpretationsunterschied zwischen den Popula-
tionsdynamikgleichungen (2.2) und den Biomassendynamikgleichungen (2.12) einge-
gangen werden. Populationsdichten ändern sich nur, wenn Individuen geboren werden
oder sterben. Der Parameter αi in Gleichung (2.2) hat daher die Bedeutung einer Mor-
talitätsrate. Biomassendichten können sich hingegen auch durch Gewichtszunahme von
Individuen infolge von Nahrungsaufnahme sowie durch Gewichtsabnahme infolge von
Respiration (Atmung)3 ändern. Wenn die Respirationsrate größer ist als die Nahrungsas-
similationsrate, tritt zudem hungerbedingte Mortalität auf. Respiration und Mortalität
werden daher im Biomassenbild zusammengefasst oder die Mortalität wird, da ihre
quantitative Bedeutung deutlich geringer ist als die der Respiration, ganz vernachläs-
sigt [47, 112], so dass der Parameter αi in Gleichung (2.12) die Respirationsrate pro
Masseneinheit darstellt. Dass aufgenommene Nahrung durch Respiration verloren geht

3 Atmung bezeichnet hier den Prozess der Energiegewinnung durch die Oxidation organischer
Moleküle in den Zellen. Der Gewichtsverlust entsteht dabei durch die Abgabe der End- oder Ab-
bauprodukte wie etwa CO2 oder Wasser.
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und nicht zur Erzeugung neuer Individuen genutzt werden kann, wird im Populations-
bild durch eine geringere Umwandlungseffizienz λi j berücksichtigt. Bei angenomme-
ner Körpermassengleichheit von Räuber und Beute gibt Krebs [113] einen Wert von
λi j = 0, 23 an, während die Assimilationseffizienz λ, die angibt, welcher Anteil der
aufgenommenen Nahrung vom Körper aufgenommen werden kann (und damit für Res-
piration und Reproduktion zur Verfügung steht), deutlich größer ist: Für pflanzliche
Nahrung beträgt sie ca. 0,45 und für tierische sogar 0,85 [47].

Allometrische Skalierung des Metabolismus
Die metabolische Rate (Stoffwechselrate) eines Lebewesens, die sowohl seine Respi-

rationsrate als auch seine maximale Konsumrate bestimmt, ist umso größer, je größer
seine Körpermasse ist. Zwischen Spezies mit unterschiedlichen mittleren Körpergrößen
variiert der Metabolismus systematisch, jedoch nicht proportional (isometrisch) zur Kör-
pergröße, sondern gemäß einer allometrischen Relation. Die genaue funktionelle Form
des Zusammenhangs ist nicht vollständig geklärt, generell wird für die metabolische
RateM (mi) jedoch ein Potenzgesetz

M (mi) ∝ md
i

(2.13)

angenommen (Kleibers Gesetz, [44]). Der genaue Wert des Exponenten d ist Gegen-
stand fortdauernder Debatten. Kleiber und andere Autoren (z. B. [114]) geben einen
Wert von 3/4 an, während andere Datensätze einen Wert von 2/3 unterstützen
[115, 116]. Letzterer lässt sich mit einfachen geometrischen Überlegungen begründen,
da der Metabolismus von größeren Tieren nur so schnell steigen sollte, wie sie die
dabei erzeugte Wärme über ihre Oberfläche wieder abgegeben können [117]. Für beide
Werte gibt es jedoch gute theoretische Argumente, die von der Optimierung des Trans-
portnetzwerks der Metabolite (dem Blutgefäßsystem in Tieren) ausgehen [118, 119].
Besondere Beachtung hat dabei der Ansatz erhalten, der den 3/4-Exponenten mit der
fraktalen Struktur des Gefäßsystems erklärt [120, 121].

Trotz der widersprüchlichen theoretischen Modelle und der uneindeutigen em-
pirischen Datenlage (neueste Datenanalysen sprechen sogar dafür, dass der Zusammen-
hang zwischen Körpergröße und metabolischer Rate des Individuums nicht durch ein
einfaches Potenzgesetz beschrieben werden kann [122]) wird in der vorliegenden Ar-
beit durchgängig der Exponent 3/4 verwendet. Dieser Wert scheint sich zunehmend
als Standard durchzusetzen (siehe z. B. [45, 47, 48, 123, 49]) und somit bleibt die
Vergleichbarkeit mit anderen Arbeiten in dieser Hinsicht erhalten.

Brown et al. [45] haben ausgehend vom Exponenten 3/4 die metabolische Theorie
der Ökologie (metabolic theory of ecology, MTE) entwickelt, in der sie wichtige physi-
ologische Raten wie Herzschlag und Mortalitätsrate, aber auch für ganze Populationen
relevante Größen wie Populationswachstumsrate und maximale Populationsdichte auf
die metabolische Rate zurückführen und so die Skalierung dieser Größen mit der mitt-
leren Körpergröße festlegen4. Gemäß dieser Theorie skalieren Respirationsrate und ma-

4 In [45] wird auch ausführlich auf die Temperaturabhängigkeit der metabolischen Rate sowie deren
Implikation für abgeleitete Größen eingegangen. Dies wird hier unterdrückt, da in sämtlichen in den
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ximale Nahrungsaufnahmerate von Individuen einer Spezies mit mittlerer Körpermasse
mi wie m

3/4
i , woraus für die massenspezifischen Raten

αi = αm
− 1

4

i
und Ii =

1

himi

= Im
− 1

4

i
(2.14)

folgt. Aufgrund der Proportionalität der beiden Raten wird die Nahrungsaufnahmerate
oft als Vielfaches der Respirationsrate geschrieben (Ii = yαi) [48]. Die metabolischen
Konstanten α und y (bzw. I) dienen der Charakterisierung des metabolischen Typs
der Spezies, wie etwa wechselwarm wirbellos (ectotherm invertebrat) oder gleichwarm
(endotherm).

Körpermassenabhängigkeit des Jagdverhaltens
Zuletzt muss noch geklärt werden, wie die Beutegreifraten ai j von den mittleren Kör-

permassen der Spezies i und j abhängen. Hierfür wird der Ansatz

ai j = a1i
(mi) · a2i j

(mi, m j) · fi j (2.15)

gewählt. Mit dem Parameter fi j wird berücksichtigt, dass ein Prädator nicht alle seine
Beutespezies gleichzeitig jagen kann und die ihm zur Jagd zur Verfügung stehende Zeit
aufteilen muss. Oft wird er auf 1/(Zahl der Beutespezies von i) gesetzt [20, 48], er kann
aber auch zur dynamischen Anpassung des Jagdverhaltens an sich ändernde Beutedich-
ten genutzt werden [22, 64]. Für die Funktion a1(mi) wird in der Literatur traditionell
die implizite Annahme gemacht, dass es sich um ein Potenzgesetz der Form

a1i
(mi) = am

3
4

i
(2.16)

handelt [47], da dies zu gewissen Vereinfachungen in der funktionellen Antwort führt
(siehe unten). Mechanistisch lässt sich diese Annahme durch die höhere Bewegungsrate
und die Vergrößerung des nach Beute absuchbaren Gebietes größerer Organismen mo-
tivieren [54].

Die Funktion a2i j
(mi, m j) ermöglicht es, die Abhängigkeit des Jagderfolgs vom

Räuber-Beute-Körpermassenverhältnis zu berücksichtigen. Verschiedene experimentelle
und empirische Studien haben gezeigt, dass hier ein unimodaler Zusammenhang ex-
istiert [51, 52, 53, 124, 125, 126]. Zunächst wächst die Wahrscheinlichkeit des Jagder-
folgs mit dem Räuber-Beute-Massenverhältnis, da die Geschwindigkeit der Prädatoren
zunimmt. Bei zu großen Massenverhältnissen verschlechtern sich die Erfolgsaussichten
der Prädatoren allerdings wieder, da sich dann die schlechte Detektierbarkeit sowie die
erhöhte Beweglichkeit kleiner Beutetiere auf kurzen Längenskalen bemerkbar machen
[50, 54]. Auf die Funktion a2i j

(mi, m j) wird im Folgenden (insbesondere in Kapitel 4)
als Jagdkoeffizient verwiesen und ihre Argumente werden unterdrückt.

folgenden Kapiteln diskutierten Simulationen von einer konstanten Umgebungstemperatur ausge-
gangen wird.
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Durch Einsetzen von (2.14), (2.15) und (2.16) in Gleichung (2.12) erhält man
schließlich

dBi

d t
=
∑

j∈Ri

λI

m
1
4

i

·
a2i j

fi jB j

I

a
+
∑

l∈Ri
a2il

filBl

Bi −
∑

k∈Pi

I

m
1
4

k

·
a2ki

fkiBi

I

a
+
∑

l∈Rk
a2kl

fklBl

Bk −
α

m
1
4

i

Bi . (2.17)

Der Term I

a
im Nenner der funktionellen Antwort ist die konstante und für alle Spezies

identische Halbsättigungsdichte B0. Für einen Räuber, der nur eine Beutespezies hat,
gibt sie die Beutedichte an, bei der der Räuber die Hälfte seiner maximalen Konsumrate
realisieren kann.

Mit der als Funktion der Biomassendichten geschriebenen Holling-Typ 2-funktionellen
Antwort

gi j = Ii

a2i j
fi jB j

B0+
∑

l∈Ri
a2il

filBl

(2.18)

lässt sich die Biomassendynamik für ein Netzwerk interagierender Spezies damit wie
folgt vereinfacht darstellen:

dBi

d t
=
∑

j∈Ri

λgi jBi −
∑

k∈Pi

gkiBk −αiBi . (2.19)

2.3 Biomassendynamik in einem stadienstrukturierten Modell

In diesem Abschnitt wird die Biomassendynamik (2.19) zu einem Modell erweitert, dass
jede Population in zwei ontogenetische Stadien, Juvenile und Adulte, aufteilt. Die Bio-
massendichten der beiden Stadien einer Spezies i werden mit Ji und Ai bezeichnet. Das
hier vorgestellte Modell wurde in [81] von de Roos et al. aus einem physiologisch struk-
turierten Populationsmodell (also einem Modell mit kontinuierlicher Größenverteilung
der Individuen) hergeleitet. Durch die Reduktion auf zwei Stadien gehen notwendi-
gerweise Informationen verloren, aber das stadienstrukturierte Modell ist so formuliert,
dass die Fixpunkte der Dynamik (jedoch nicht unbedingt deren Stabilität) mit denen des
physiologisch strukturierten Modells übereinstimmen. Dadurch wird im stadienstruk-
turierten Modell implizit angenommen, dass die Größenverteilung der Individuen zu
jedem Zeitpunkt der stationären Größenverteilung entspricht, die sich im physiologisch
strukturierten Modell bei der zu dem Zeitpunkt gegebenen Ressourcenverfügbarkeit
und adulten Reproduktionsrate einstellt. Das führt dazu, dass die Reifungsrate der Ju-
venilen instantan auf Änderungen der Biomassendichte der Juvenilen, z. B. durch eine
Erhöhung der Geburtenrate, reagiert. Die Zeitverzögerung, die durch das notwendige
Wachsen der neugeborenen Individuen bis zum Erreichen der Reifungsgröße entsteht,
wird dadurch zum Teil übergangen.

Grundannahmen des hier diskutierten Zwei-Stadien-Biomassenmodells sind wei-
ter, dass die Juvenilen einer Population lediglich wachsen und beim Erreichen ei-
ner bestimmten Körpergröße zu adulten Individuen heranreifen. Die adulten Tiere
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wiederum investieren sämtliche Nahrung, die sie nicht zur Deckung ihrer metabolischen
Bedürfnisse benötigen, in Reproduktion und wachsen dementsprechend nicht weiter. In
einem ersten Schritt werden die dynamischen Gleichungen für eine stadienstrukturierte
Population vorgestellt, die zwar Nahrung konsumiert, selbst aber nicht Ziel von Präda-
tion ist. Im zweiten Schritt werden die Terme der Gleichung (2.19) mit den Raten des
stadienstrukturierten Modells in Verbindung gebracht und so das stadienstrukturierte
Biomassenmodell für allgemeine Räuber-Beute-Systeme definiert.

Eine stadienstrukturierte Konsumentenpopulation
Die relevanten biologischen Prozesse, die in einem stadienstrukturierten Modell

neben Nahrungsaufnahme und Respiration bzw. Mortalität berücksichtigt werden, sind
Reproduktion (Erzeugung juveniler Biomasse durch das adulte Stadium), Wachstum
von Juvenilen und Reifung zu adulten Individuen. Dies wird durch Gleichungen der
Struktur

dJ

d t
= ν+

A
A+ νJ J − γ+J −µJJ

(2.20)
dA

dt
= γ+J + ν−

A
A−µAA

erreicht. Hier wurde mit ν (+,−)

J ,A die Netto-Biomassenproduktionsrate des juvenilen bzw.
adulten Stadiums eingeführt. Sie ergibt sich aus der Differenz zwischen Nahrungsas-
similationsrate (der funktionellen Antwort gJ ,A multipliziert mit der Biomassenassimi-
lationseffizienz λ) und der Respirationsrate αJ ,A. γ ist die nahrungsabhängige Rate der
Reifung von Juvenilen zu Adulten. Mit µJ ,A wird die stadienspezifische Mortalitätsra-
te bezeichnet, die hier anders als im vorangegangenen Teilkapitel gesondert aufge-
führt wird. Die oberen Indizes + und − in den Gleichungen (2.20) geben an, dass
die entsprechenden Terme nur dann berücksichtigt werden, wenn sie positiv (+) bzw.
negativ (−) sind. Dies folgt als logische Bedingung aus der Interpretation der Terme in
den Gleichungen.

Der erste Term in der ersten Gleichung (2.20) ist die Reproduktionsrate, die durch die
Biomassenproduktion des adulten Stadiums gegeben ist. Wenn die Nahrungsaufnahme
der adulten Individuen nicht ausreicht, um die eigenen metabolischen Bedürfnisse zu
erfüllen (gA < αA), stellen sie die Reproduktion ein und erleiden stattdessen eine er-
höhte Mortalität aufgrund von Hunger (zweiter Term in der zweiten Gleichung (2.20)).
Der zweite Term in der ersten Gleichung (2.20) gibt die Vergrößerung der Biomasse
des juvenilen Stadiums durch körperliches Wachstum der Juvenilen (νJ > 0) bzw. die
Abnahme der Biomasse durch hungerbedingte Mortalität5 (νJ < 0) an. Der dritte Term
berücksichtigt die Abnahme der juvenilen Biomasse durch Reifung und Übergang ins
adulte Stadium und tritt dementsprechend als positiver Beitrag in der Gleichung des

5 Realistischere Modelle erlauben es durch eine Aufteilung der Körpermasse der Individuen in einen
abbaubaren und einen nicht abbaubaren Teil, hier auch Gewichtsverlust zu berücksichtigen. Die Kom-
plexität der Modelle wird dadurch allerdings erheblich gesteigert [50].
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adulten Stadiums wieder auf. Reifung findet natürlich auch nur dann statt, wenn den
Juvenilen ausreichend Nahrung zur Verfügung steht.

Die Reifungsrate γ hängt sowohl von der Wachstumsrate der juvenilen Individuen
als auch von deren Wahrscheinlichkeit, bis zum Erreichen der Reifungsgröße zu über-
leben, ab. Dementsprechend gehen neben der Biomassenproduktionsrate der Juvenilen
auch noch ihre Mortalität und das Verhältnis der Körpergrößen bei Geburt und Reifung,
z, in die Reifungsrate ein. Aus diesem Grund ist es notwendig, die Mortalitätsrate µJ

getrennt von der Respirationsrate αJ betrachten zu können. Die genaue funktionelle
Form der Reifungsrate wurde unter der Maßgabe entwickelt, dass die Fixpunkte der
Biomassendynamik mit dem Fixpunkt der Populationsdynamik des physiologisch struk-
turierten Modell übereinstimmen und ist durch

γ=
νJ −µJ

1− z
1−
µJ
νJ

(2.21)

gegeben. Diese Funktion hat das gleiche Vorzeichen wie νJ , geht also gegen 0 für
νJ → 0. Für νJ → µJ besitzt sie den regulären Grenzwert −µJ

ln(z)
> 0. Für z → 1 (iden-

tische Masse bei Geburt und Reifung) divergiert die Funktion, da die Juvenilen in dem
Fall instantan reifen. Die Biomasse des juvenilen Stadiums geht damit gegen 0 und
das Zwei-Stadien-System reduziert sich auf den Fall einer unstrukturierten Population.
Für z → 0 ergibt sich keine sinnvolle Dynamik, da dieser Fall die Randbedingung der
partiellen Differentialgleichung der juvenilen Größenverteilung im zugrundeliegenden
physiologisch strukturiertem Modell verletzt.

Stadienstrukturierte Biomassendynamik in allgemeinen Räuber-Beute-Systemen
Um das stadienstrukturierte Biomassenmodell auf beliebig große Räuber-Beute-

Systeme zu verallgemeinern, müssen die hier eingeführten Raten mit den Termen der
für allgemeine Systeme formulierten Biomassendynamik (2.19) identifiziert werden.
Die Biomassenproduktionsrate des Stadiums s einer Spezies i ist im Kontext allgemei-
ner Räuber-Beute-Systeme durch

νsi
= λ
∑

(t, j)∈Rsi

gsi t j
−αsi

(2.22)

gegeben und fasst damit den ersten und dritten Term aus Gleichung (2.19) zusammen.
Die Summation erfolgt nun über die Stadien t der Beutespezies j.

Der Hauptunterschied zwischen dem stadienstrukturierten Modell (2.20) und
der Biomassendynamik (2.19) ist, dass das stadienstrukturierte Modell zwischen
Biomassenverlust durch Respiration und Verringerung der Populationsgröße durch Mor-
talität unterscheidet. Die totale Mortalitätsrate pro Biomasseneinheit, µsi

, setzt sich nun
aus den Verlusten durch Prädation sowie der Hintergrundmortalitätsrate µ̃si

zusammen:

µsi
=
∑

(t,k)∈Psi

gtksi

Btk

Bsi

+ µ̃si
. (2.23)
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Hier bezeichnen Bsi
und Btk

die Biomassen des betrachteten Stadiums sowie eines
Prädatorstadiums tk. Die Hintergrundmortalitätsrate µ̃s,i kann nicht vernachlässigt wer-
den, da es möglich ist, dass das Juvenilstadium einer Spezies keine Prädatoren hat und
die Reifungsrate γ für µJi

→ 0 größer als die Wachstumsrate νJi
wird.

Zusammenfassend ist das allgemeine stadienstrukturierte Biomassenmodell durch

dJi

d t
= ν+

Ai
Ai + νJi

Ji − γ
+
i

Ji −µJi
Ji

(2.24)
dAi

d t
= γ+

i
Ji + ν

−
Ai

A−µAi
Ai ,

mit den Reifungsraten

γi =
νJi
−µJi

1− z
1−
µJi
νJi

(2.25)

und den Biomassenproduktions- und Mortalitätsraten (2.22) und (2.23), die die Infor-
mation über die Netzwerkstruktur beinhalten, gegeben.

Die massenspezifischen metabolischen Raten (maximale Nahrungsaufnahme, Respi-
ration und Hintergrundmortalitätsrate) variieren zwischen den Spezies weiterhin wie
m
−1/4
i

(wobei mi nun die Körpermasse der adulten Individuen darstellt). Für die in-
traspezifische Skalierung des Metabolismus wird im stadienstrukturierten Modell dage-
gen die vereinfachende Annahme gemacht, dass die massenspezifischen Raten konstant
sind [47, 81]. Erst dadurch ist es möglich, für das juvenile Stadium, dass ja aus In-
dividuen mit einer breiten Körpermassenverteilung besteht, feste metabolische Raten
anzugeben, die zudem mit denen des adulten Stadiums übereinstimmen. Diese Verein-
fachung ist dann gerechtfertigt, wenn die Körpermassenunterschiede zwischen den Indi-
viduen einer Spezies kleiner sind als die mittleren Körpermassenunterschiede zwischen
verschiedenen Spezies. Wie in Kapitel 4 diskutiert wird, ist dies in Nahrungsnetzen im
Allgemeinen der Fall.
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3 Alternative stabile Zustände in stadienstrukturierten Populationen

In diesem Kapitel wird die Dynamik einer einzelnen stadienstrukturierten Population
untersucht. Die Individuen der beiden ontogenetischen Stadien konsumieren unter-
schiedliche Ressourcen, so dass sie nicht miteinander konkurrieren. Eventuelle Präda-
toren der Spezies werden nicht explizit betrachtet, können die Populationsdynamik aber
über die Mortalitätsraten der beiden Stadien beeinflussen.

Über weite Parameterbereiche koexistieren zwei Attraktoren der Dynamik. Diese
lassen sich unterschiedlichen Populationszuständen zuordnen, die entweder durch eine
große Biomasse des juvenilen oder des adulten Stadiums gekennzeichnet sind. Die Fol-
gen, die das Auftreten der alternativen stabilen Zustände für das Ökosystem haben
kann, in das die Population eingebettet ist, werden im abschließenden Abschnitt disku-
tiert.

3.1 Alternative stabile Zustände in ökologischen Systemen

Im Allgemeinen bezeichnen alternative stabile Zustände in ökologischen Systemen
Zustände, die über einen nicht verschwindenden Bereich externer Bedingungen (also
Parameter, die die Dynamik des betrachteten Systems bestimmen, aber nicht selbst
durch diese beeinflusst werden) koexistieren. In der ökologischen Literatur ist das
Konzept koexistierender Attraktoren fest etabliert und das Phänomen wurde in den
vergangenen Jahrzehnten intensiv untersucht [127, 128, 129]. Es wurde in so unter-
schiedlichen Ökosystemen wie Weideland [130], der Vegetation in flachen Seen [131],
ariden Ökosystemen [132], Mückenpopulationen [133] und Hefekulturen [134] gefun-
den. Das Phänomen ist auch experimentell zugänglich: In einem vor wenigen Jahren
durchgeführten Freilandversuch konnten Persson et al. durch temporäres Reduzieren
der Beutepopulation die Populationsstruktur einer räuberischen Fischpopulation dauer-
haft ändern [135].

In theoretischen Studien zu alternativen stabilen Zuständen von Populationen werden
in der Regel nur kleine Artengemeinschaften aus zwei oder drei interagierenden Spezies
untersucht. Diese Arbeiten können grob in Ansätze mit konventioneller Populations-
dynamik, die Populationen entweder durch ihre numerische Größe oder ihre Gesamt-
biomasse beschreiben, und in Ansätze, die die interne Struktur von Spezies bezüglich
Alter oder Körpergröße berücksichtigen, unterteilt werden. Für den ersten Fall wurde
gezeigt, dass alternative stabile Fixpunkte der Populationsdynamik nur dann auftreten
können, wenn der Top-Prädator (die Jägerpopulation an der Spitze der Nahrungskette,
die selbst von keiner Spezies gejagt wird) sich selbst reguliert, beispielsweise durch
Konkurrenz um Nistplätze oder um sichere Ruheplätze [91]. Diese Einschränkung
gilt jedoch nicht, wenn stabile Grenzzyklen berücksichtigt werden [136, 137]. Unter-
suchungen strukturierter Populationen haben demgegenüber eine größere Bandbreite
an Mechanismen aufgezeigt, die zur Koexistenz von Attraktoren führen können. Dazu
gehören unter anderem Kannibalismus [84, 92] und stadienabhängiges Jagdverhalten
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[85, 93]. Konkurrenz um eine Nahrungsressource kann ebenfalls eine Rolle spielen,
wie de Roos und Persson in einem Räuber-Beute-System mit physiologisch strukturier-
ter Räuberpopulation und zwei koexistierenden periodischen Attraktoren gezeigt haben
[138].

Das im vorangegangenen Kapitel vorgestellte stadienstrukturierte Biomassenmodell
wurde von de Roos et al. verwendet, um die Dynamik einer stadienstrukturierten Popu-
lation zu untersuchen, in der sich die Individuen beider Stadien eine Beutespezies als
Ressource teilen [139]. Durch Variieren der intraspezifischen Konkurrenzfähigkeit der
Stadien wird in der Arbeit gezeigt, dass die Gesamtgröße einer stadienstrukturierten
Population entweder durch Reproduktion oder durch Reifung reguliert wird. Zusätzlich
zeigen die Autoren, dass ein Anstieg der Mortalität zu einer Erhöhung der Biomasse
im kontrollierten (weniger abundanten) Stadium führen kann. Der reproduktions- und
der reifungsregulierte Populationszustand stellen in der Arbeit jedoch keine alternati-
ven dynamischen Zustände dar, da sie bei unterschiedlichen Parameterwerten auftreten.
Vielmehr wird in der genannten Arbeit sogar explizit darauf hingewiesen, dass alterna-
tive stabile Zustände in dieser Art von Räuber-Beute-System nicht auftreten.

In diesem Kapitel wird der gleiche Modellierungsansatz gewählt wie in [139], um die
Dynamik einer stadienstrukturierten Prädatorpopulation zu untersuchen, deren Sta-
dien unterschiedliche Beutespezies haben. Das kann als Modell für eine Spezies mit
habitatseparierten Stadien wie z. B. Amphibien oder Insekten mit vollständiger Meta-
morphose verstanden werden. Es werden keine a-priori Annahmen darüber gemacht,
welches der beiden Stadien konkurrenzstärker ist oder welches Stadium die Population
durch eine dichteabhängige Biomassenproduktionsrate kontrolliert. Es wird lediglich
gefordert, dass die Netto-Biomassenproduktionsraten beider Stadien bei hohen Bio-
massendichten der Stadien überkompensierend sind. Das bedeutet, dass eine Abnahme
der Biomassendichte zu einer Erhöhung der Netto-Produktionsrate des Stadiums führt.
Dieses auf den ersten Blick unintuitive Verhalten tritt beispielsweise auf, wenn die Kon-
sumrate durch eine mit der Prädatorendichte abnehmende funktionelle Antwort wie
dem Beddington-De Angelis-Typ (Gleichung (2.10)) beschrieben wird.

Unter diesen Vorgaben treten, anders als in dem von de Roos et al. untersuchten Sys-
tem [139], alternative stabile Zustände auf. Der Hauptteil dieses Kapitels befasst sich
daher mit der Untersuchung des zugänglichen Parameterraums sowie mit der systema-
tischen Analyse der auftretenden Bifurkationen des zugrundeliegenden dynamischen
Systems, um zu klären, unter welchen Umständen koexistierende Attraktoren auftreten.
Dabei wird in einigen Situationen Hysterese zwischen den alternativen Zuständen ge-
funden, während in anderen Fällen Übergänge zwischen den Zuständen durch eine kon-
tinuierliche Variation des Bifurkationsparameters nur in einer Richtung möglich sind.

Ontogenetische Habitatwechsel, wie sie in diesem Modell angenommen werden,
sind ein weit verbreitetes Phänomen, das auch unter Organismen ohne Metamorphose
auftritt [83]. Obwohl es bereits seit den 1950er Jahren bekannt ist, dass stadienselek-
tive Variation von Umweltparametern komplexe Auswirkungen auf die Dynamik und
die Zusammensetzung einer strukturierten Population haben kann [140], wurde eine
umfassende theoretische Beschreibung erst kürzlich in Angriff genommen. Schreiber
und Rudolf haben ein Modell mit einem sehr ähnlichen Ansatz wie dem hier disku-
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tierten untersucht, allerdings benutzen sie vereinfachte Bewegungsgleichungen, die z.
B. das Wachstum von juvenilen Individuen durch Nahrungsaufnahme vernachlässigen
[82]. In einer anderen, ebenfalls sehr aktuellen Studie untersuchen McCoy et al. die
Ausbreitung einer Räuberpopulation mit habitatseparierten Stadien in einem räumlich
expliziten Modell [141].

In stadienstrukturierten Biomassenmodellen wird die zeitliche Verzögerung zwischen
der Geburt von Individuen und ihrer Reifung partiell aufgehoben. Ein Anstieg in der
Geburtenrate hat einen instantanen Effekt auf die Reifungsrate und somit auf das
adulte Stadium. Um die Auswirkungen dieser Vereinfachung zu analysieren, werden
zusätzliche Untersuchungen durchgeführt, bei denen die Modellgleichungen so erwei-
tert werden, dass sie mehrere juvenile Stadien beschreiben. Es zeigt sich, dass dies zu
einer Regulationsverzögerung in der Populationsdynamik führt, die einen ihrer Fixpunk-
te destabilisiert [142].

3.2 Stadienstrukturiertes Räuber-Beute-Modell

Die Dynamik einer stadienstrukturierten Prädatorspezies soll in Abhängigkeit von der
Mortalität der Stadien und deren Ressourcenverfügbarkeit untersucht werden. Die bei-
den Stadien haben unterschiedliche Ressourcen, so dass juvenile und adulte Individuen
nicht in direkter Konkurrenz um Nahrung stehen und auch nicht miteinander inter-
ferieren (d. h. ihre Konsumraten verringern).

Die Dynamik der Räuberstadien mit den Biomassen J und A sowie der Biomassen
der Ressourcen der beiden Stadien, RJ und RA, ist durch folgendes 4-dimensionales
Gleichungssystem gegeben:

dRJ

d t
= GJ(RJ)− gJ(RJ)J

dRA

d t
= GA(RA)− gA(RA)A

(3.1)
dJ

d t
= ν+

A
(RA)A+ νJ(RJ)J − γ

+(νJ(RJ))J −µJ J

dA

dt
= γ+(νJ(RJ))J + ν

−
A
(RA)A−µAA .

Gs, mit s ∈ {J , A}, gibt die Wachstumsrate der Beutepopulationen an und gs ist die
Konsumrate (funktionelle Antwort) des entsprechenden Prädatorstadiums. Die Terme
in den Gleichungen für die Prädatorstadien entsprechen den in Gleichung (2.20) einge-
führten Größen: νs = λgs−α ist die Netto-Biomassenproduktionsrate (mit der Assimila-
tionseffizienz λ und der für beide Stadien identischen Respirationsrate α) und γ(νJ(RJ))

ist die Reifungsrate der Juvenilen (siehe Gleichung (2.21)). Die Mortalitätsrate µs kann
für die beiden Jägerstadien unterschiedliche Werte annehmen. Für die Wachstumsrate
der Ressourcen wird Chemostat-Dynamik mit einer konstanten Zuwachsrate Zs und ei-
ner Verlustrate VsRs, die proportional zur Abundanz der Ressource ist, angenommen.
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Des Weiteren wird davon ausgegangen, dass die Beute nur spärlich vorhanden ist und
die Konsumrate der Räuber durch eine lineare funktionelle Antwort (Lotka-Volterra-Typ,
Gleichung (2.5)) hinreichend gut beschrieben wird.

Mit diesen Annahmen ist die Dynamik der Ressourcenbiomassen durch

dRs

d t
= Zs − VsRs − asRsBs (3.2)

gegeben. Bs stellt hier die Biomassendichte des entsprechenden Prädatorstadiums dar
(d. h. BJ ≡ J und BA ≡ A). Wenn man annimmt, dass die intrinsische Dynamik der
Ressourcen auf einer schnelleren Zeitskala abläuft als die der Prädatoren, folgen die
Biomassen der Ressourcen quasi-stationären Zuständen R∗

s
, die von der Biomasse des

jeweiligen Prädatorstadiums abhängen:

R∗
s
(Bs) =

Zs

Vs + asBs

. (3.3)

Mit diesem Ausdruck kann die Konsumrate der Räuberstadien in einer Form geschrieben
werden, die die Ressourcenbiomasse Rs nicht mehr explizit enthält:

gs = asR
∗
s
= as

Zs

Vs + asBs

. (3.4)

Durch die Annahme quasistationärer Ressourcenbiomassen reduziert sich die Dimen-
sion des dynamischen Systems (3.1) auf 2, wodurch sich die Analyse des Systems er-
heblich vereinfacht:

dJ

d t
= ν+

A
(A)A+ νJ(J)J − γ

+(νJ(J))J −µJ J

(3.5)
dA

dt
= γ+(νJ(J))J + ν

−
A
(A)A−µAA .

Durch Entdimensionalisierung der dynamischen Gleichungen lassen sich einige Pa-
rameter zusammenfassen, was die anschließende Analyse des Modells ebenfalls ver-
einfacht. Dies wird parallel anhand der Netto-Biomassenproduktionsraten der beiden
Stadien,

νJ(J) = λaJ

ZJ

VJ + aJ J
−α und

(3.6)

νA(A) = λaA

ZA

VA+ aAA
−α

durchgeführt. Durch Erweiterung der Konsumraten mit 1/VJ bzw. 1/VA ergibt sich

νJ(J) =
λaJ

VJ

ZJ

1+
aJ

VJ
J
−α und

(3.7)

νA(A) =
λaA

VA

ZA

1+
aA

VA
A
−α .
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Die dimensionslose Größe as/Vs ist der relative Einfluss des Prädatorstadiums s auf die
Beute bezogen auf die Verlustrate der Beute. Durch Umskalierung der Biomassendich-
ten, aJ J/VJ = J̃ und aJA/VJ = Ã, und anschließender Umbenennung der Variablen,
J̃ → J und Ã→ A, erhält man

νJ(J) =
λaJ

VJ

ZJ

1+ J
−α und

(3.8)

νA(A) =
λaA

VA

ZA

1+
aAVJ

VAaJ
A
−α .

aAVJ

VAaJ
ist der relative Einfluss des adulten Stadiums auf seine Beute (kurz: der rela-

tive adulte Fraßdruck) bezogen auf den relativen Einfluss des juvenilen Stadiums auf
dessen Ressource. Die Größe ist wiederum dimensionslos und wird im folgenden mit β
abgekürzt. Zuletzt wird durch eine geeignete Wahl der Einheit der Zeit festgelegt, dass
die massenspezifische Respirationsrate identisch 1 ist, wodurch auch die Mortalitäts-
raten reskaliert werden. Mit den Abkürzungen ρJ = λaJ ZJ/αVJ und ρA = λaAZA/αVA

vereinfachen sich die Netto-Biomassenproduktionsraten der beiden Prädatorenstadien
zu

νJ(J) =
ρJ

1+ J
− 1 und

(3.9)

νA(A) =
ρA

1+ βA
− 1 .

Das Modell enthält nun nur noch sechs Parameter: Die stadienspezifischen Morta-
litätsraten µJ und µA; die Parameter ρJ und ρA, die für J , A → 0 die realisierte
Nahrungsassimilationsrate pro Biomasseneinheit beschreiben und damit ein Maß für
die effektive Verfügbarkeit der Ressourcen darstellen; den relativen Einfluss des adul-
ten Stadiums auf seine Beutepopulation, β; sowie das Größenverhältnis der juvenilen
Individuen bei Geburt und bei Reifung zu Adulten, z. Dieser Parameter geht in die
Reifungsrate γ(νJ(J)) ein (siehe Gleichung (2.21)) und wird nicht variiert, da er eine
charakteristische Eigenschaft der betrachteten Spezies ist und nicht von Umweltbedin-
gungen abhängig sein sollte. De Roos et al. [81] folgend wird er auf den Wert z = 10−2

gesetzt. Die Standardwerte der übrigen Parameter sind µJ = µA = 0, 1, ρJ = ρA = 2

und β = 1.
Die Annahme einer linearen funktionellen Antwort ist nur dann eine gute Approxima-

tion, wenn die realisierte Nahrungsaufnahmerate deutlich unter ihrem hypothetischen
Maximum liegt. Dies erzeugt eine obere Schranke für das Intervall, über das ρJ und
ρA variiert werden können: Da die maximale Nahrungsaufnahmerate ungefähr eine
Größenordnung größer ist als die Respirationsrate [81], die hier auf den Wert 1 fest-
gelegt wurde, sollte für die beiden Parameter ρs ® 5 gelten.

Die Konsumraten pro Biomasseneinheit in Gleichung (3.9) fallen monoton mit der
Biomasse des entsprechenden Stadiums. Da die Erhaltungskosten pro Biomassenein-
heit (die Respirationsraten) jedoch konstant sind, führt dies zu negativen Netto-
Biomassenproduktionsraten, wenn die Biomassen der Stadien zu hoch sind. Sinken
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die Biomassen, steigen die totalen Biomassenproduktionsraten der Stadien wieder an;
die Gesamtbiomassenproduktionsraten der Stadien reagieren bei hohen Biomassendich-
ten der Stadien also überkompensierend (∂ (νsBs)

∂ Bs
< 0). Kleine Biomassendichten sind

dagegen positiv an die totalen Biomassenproduktionsraten der Stadien gekoppelt (also
∂ (νsBs)

∂ Bs
> 0).

3.3 Stationäre Zustände der Populationsdynamik

Zur Charakterisierung des dynamischen Verhaltens der stadienstrukturierten Population
werden in diesem Kapitel die Eigenschaften der Fixpunkte des dynamischen Systems
(3.5) sowie die auftretenden Bifurkationen untersucht. Da für einen positiven Fixpunkt
(J∗, A∗) die Netto-Biomassenproduktionsraten beider Stadien positiv sein müssen, er-
füllen J∗ und A∗

0 = νA(A
∗)A∗+ νJ(J

∗)J∗− γ(νJ(J
∗))J∗−µJ J∗

(3.10)

0 = γ(νJ(J
∗))J∗−µAA∗ .

Aufgrund der nicht-algebraischen Form von γ(νJ(J)) können keine analytischen Aus-
drücke für die stationären Werte der Biomassen des juvenilen und des adulten Stadi-
ums angegeben werden. Die Lösungen von Gleichung (3.10) werden daher numerisch
bestimmt. Die lineare Stabilität der gefundenen Fixpunkte wird anschließend über die
Eigenwerte der Jacobimatrix des Systems (3.10) an den Fixpunkten ermittelt. Zusätzlich
werden die Bewegungsgleichungen (3.5) ausgehend von verschiedenen Anfangswerten
(J0, A0) numerisch integriert, um etwaige stabile periodische Lösungen zu finden. In
dem in diesem Abschnitt diskutierten Modell treten jedoch im untersuchten Parame-
terraum keine Grenzzyklen auf. Das dynamische Verhalten des Systems wird für vari-
ierende stadienspezifische Mortalitätsraten µJ und µA, für unterschiedliche Werte der
Ressourcenverfügbarkeiten ρJ und ρA, und für verschiedene Werte des relativen adulten
Fraßdrucks β untersucht.

3.3.1 Variation der Mortalitätsraten bei gleicher Ressourcenverfügbarkeit der

Stadien

Zunächst werden die Populationsdynamik und ihre Fixpunkte als Funktion der stadi-
enunabhängigen Mortalitätsrate µ untersucht, also µJ = µA. Der auffälligste Unter-
schied zu den Ergebnissen, die in [139] für das Modell mit gemeinsamer Ressource für
beide Räuberstadien diskutiert werden, ist das Auftreten alternativer stabiler Zustände
über einen weiten Bereich plausibler Parameterwerte (Abbildung 3.1a). Für µ < 0, 1290

hat das System zwei stabile Fixpunkte (Markierungen 1 und 3 in Abbildung 3.1a) und
einen Sattel (Markierung 2). Fixpunkt 3 ist über den gesamten dargestellten Parameter-
bereich eine stabile Spirale, d. h. dass juvenile und adulte Population bei Annäherung
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an diesen Fixpunkt gedämpfte Schwingungen ausführen. Fixpunkt 1 ist ebenfalls über
nahezu den gesamten Parameterbereich, in dem er existiert, eine stabile Spirale und
wird erst kurz bevor er mit Fixpunkt 2 in einer Sattel-Knoten-Bifurkation verschmilzt,
zu einem stabilen Knoten.

Um die Situation in der Nähe dieser Bifurkation genauer betrachten zu können,
sind in den Abbildungen 3.1c und 3.1d zwei Isoklinendiagramme dargestellt. An den
Schnittpunkten der zwei Isoklinen hat das System Fixpunkte. Im Gegensatz zu den Fix-
punkten können die Isoklinen analytisch bestimmt werden, womit die beiden Abbil-
dungen bestätigen, dass die numerisch gefundenen Fixpunkte in Abbildung 3.1a die
einzigen positiven Fixpunkte des Systems sind. In den Isoklinendiagrammen kann deut-
licher gesehen werden, dass zwei Fixpunkte (1 und 2) mit nahezu identischer adulter
Biomasse aber unterschiedlicher juveniler Biomasse existieren. Für die hier gewählten
Parameter besteht die Isokline für das juvenile Stadium (die dJ

d t
= 0 erfüllt) aus zwei

Ästen. Wenn die stadienunabhängige Mortalität µ erhöht wird, sinkt das Maximum
der adulten Isokline (die durch dA

d t
= 0 gegeben ist) und unterschreitet schließlich

den oberen Ast der juvenilen Isokline (Abbildung 3.1d). Der Sattel 2 und die Spirale
bzw. der Knoten 1 nähern sich einander an und verschmelzen in einer Sattel-Knoten-
Bifurkation, wenn das Maximum der adulten Isokline genau auf der juvenilen Isokline
liegt. Eine weitere Erhöhung von µ ändert das Isoklinendiagramm nicht qualitativ, es
treten daher keine weiteren Bifurkationen auf.

Die zwei alternativen stabilen Zustände entsprechen klar voneinander abgrenzbaren
Populationszuständen. An Fixpunkt 1 ist die Population durch die Adulten dominiert
und die Juvenilen machen nur einen kleinen Anteil der Gesamtbiomasse der Population
aus. Die Biomassendichte der adulten Ressource ist daher sehr gering (Gleichung (3.3)),
wodurch die Biomassenproduktionsrate der Adulten, also die Geburtenrate, ebenfalls
klein ist. Die wenigen Juvenilen, die erzeugt werden, haben dagegen eine sehr abun-
dante Ressource und wachsen und reifen entsprechend sehr schnell. Die Populations-
größe ist damit durch die geringe Reproduktionsrate begrenzt, weshalb dieser Zustand,
der in [139] eingeführten Nomenklatur folgend, als reproduktionsreguliert bezeichnet
wird.

An Fixpunkt 3 ist die Situation umgekehrt: Die Population ist durch Juvenile do-
miniert und Adulte sind nur in geringer Zahl vertreten. Dementsprechend wachsen
die Juvenilen nur langsam und die Reifungsrate (der Übergang ins adulte Stadium)
ist klein. In dieser Situation ist die Reifung der die Populationsdynamik insgesamt regu-
lierende Prozess. In [139] ist entsprechend der reifungsregulierte Zustand der einzige
stabile Populationszustand, wenn die Adulten den Juvenilen in der Konkurrenz um die
gemeinsame Ressource überlegen sind.

Das Stabilitätsdiagramm in Abbildung 3.1b zeigt die Lage aller Bifurkationen in der
(µJ ,µA)-Ebene für ρJ = ρA = 2 und β = 1. Der Parameterbereich, in dem zwei stabile
Fixpunkte koexistieren, ist durch die Sattel-Knoten-Bifurkationslinien A und B begrenzt.
Im Bereich rechts von Linie B ist nur noch der reifungsregulierte Zustand ein Fixpunkt
der Populationsdynamik. Bei höhere Werten von µJ und µA werden die Biomassen bei-
der Stadien immer kleiner, bis die Population schließlich an der Linie C ausstirbt. Die
Sattel-Knoten-Bifurkation in Abbildung 3.1a entspricht Linie B. Ein Wert von µ, der

29



 0

 0.2

 0.4

 0.6

 0.8

 1

 0  0.05  0.1  0.15  0.2

1

2

3

1
2

3

B

(a) Bifurkationsdiagramm

Stadienunabhängige Mortalität µ

Ju
ve
n
ile

u
n
d
ad

u
lt
e
B
io
m
as
se

reifungs-
reguliert

reproduktions-
reguliert

 0

 0.05

 0.1

 0.15

 0.2

 0  0.5  1  1.5  2

A

B
C

(b) Stabilitätsdiagramm

Juvenile Mortalität µJ

A
d
u
lt
e
M
o
rt
al
it
ät
µ

A

Population
ausgest.reifungs-

reguliert

zwei stab.
Zustände

µJ = µA

 0

 0.2

 0.4

 0.6

 0.8

 1

 1.2

 1.4

 0  0.2  0.4  0.6  0.8  1

1 2

3

(c) Isoklinen für µ= 0, 1

Juvenile Biomasse J

A
d
u
lt
e
B
io
m
as
se

A

 0

 0.2

 0.4

 0.6

 0.8

 1

 0  0.2  0.4  0.6  0.8  1

3

(d) Isoklinen für µ= 0, 15

Juvenile Biomasse J

A
d
u
lt
e
B
io
m
as
se

A

Abbildung 3.1: (a): Stationäre Zustände der juvenilen (rote Linien) und der adul-
ten (schwarze Linien) Biomasse als Funktion der stadienunabhängigen Mortalität µ.
Durchgezogene Linien: lokal stabile Zustände, gestrichelte Linien: instabile Zustände.
(b): Stabilitätsdiagramm. An den Linien A und B treten Sattel-Knoten-Bifurkationen auf,
Linie C ist die Aussterbegrenze. Die gestrichelte Linie zeigt den Anstieg von µ wie in (a)
an, d. h. µJ = µA. (c) and (d): Isoklinen des dynamischen Systems für µ = 0, 1 (c) und
für µ = 0, 15 (d). Rote, durchgezogene Linien: juvenile Isokline (dJ/d t = 0); schwarze,
gestrichelte Linien: adulte Isokline (dA/d t = 0). Fixpunkte sind an den Schnittpunkten
der Isoklinen. Die Markierungen der Fixpunkte entsprechen denen der Fixpunktlinien in
(a). Parameterwerte: ρJ = ρA = 2, β = 1.
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ungefähr eine Größenordnung kleiner ist als die Respirationsrate, wird generell als re-
alistische untere Schranke für die Mortalitätsrate angesehen [139]. Da der Wert von
µA auf der Bifurkationslinie A kleiner als 0, 01 und damit mehr als 100 mal kleiner als
die Respirationsrate ist, kann Linie A hier als irrelevant angesehen werden. Dies zeigt,
dass eine unabhängige Variation der Mortalitätsraten beider Stadien nicht zu quali-
tativ anderen Ergebnissen führen würde. Alle realistischen Pfade, entlang denen die
Mortalitätsraten variiert werden können, führen zu maximal einer Bifurkation (und zu
keiner, wenn µA immer größer als 0,175 ist). Das bedeutet, dass das Szenario in Abbil-
dung 3.1a generisch ist, wenn die beiden Populationsstadien Zugang zu Ressourcen mit
vergleichbarer Produktivität haben.

Die Population hat auch für sehr hohe Werte der adulten Mortalitätsrate einen po-
sitiven stabilen Fixpunkt (in Abbildung 3.1 nicht dargestellt). Für µJ = 0, 2 liegt die
Aussterbegrenze C z. B. bei µA ≈ 40. Ein derart extremer Wert der Mortalitätsrate lässt
sich nur erklären, wenn das adulte Stadium unter starkem Prädationsdruck einer an-
deren Jägerspezies steht. Obwohl das adulte Stadium bei diesen hohen Mortalitätsraten
netto mehr Biomasse verliert als produziert (νA < µA) und die totale Reproduktionsrate
sehr klein ist, ist die Population weiterhin durch das juvenile Stadium dominiert. Dies
scheint im Widerspruch zu den Ergebnissen in [139] zu stehen. Dort wird ein stationärer
Populationszustand, für den νAA∗ < γ(νJ(J

∗))J∗ = µAA∗ gilt, als reproduktionsreguliert
klassifiziert und es wird erwartet, dass die adulte Biomasse größer ist als die juvenile. In
der hier vorliegenden Situation scheint diese Bezeichnung allerdings nicht angemessen
zu sein, da die Pro-Kopf-Reproduktionsrate nahe an ihrem Maximum ist. Nur die extrem
hohe adulte Mortalitätsrate verhindert, dass die adulte Biomasse zunimmt und begrenzt
dadurch die Gesamtreproduktionsrate. Eine geeignetere Klassifizierung für eine Popu-
lation in dieser Situation wäre daher mortalitäts- oder ausbeutungsreguliert.

3.3.2 Variation der Mortalitätsraten bei unterschiedlicher

Ressourcenverfügbarkeit der Stadien

Wenn die Ressourcen der beiden Stadien mit unterschiedlichen Raten in die jeweili-
gen Habitate eingetragen werden (was äquivalent zu unterschiedlichen Jagdeffizienzen
der Stadien ist), kann das Bifurkationsdiagramm komplizierter werden. Im Fall glei-
cher Ressourcenverfügbarkeiten ist der reifungsregulierte Zustand immer stabil und er
ist der einzige stabile Zustand bei hohen Mortalitätsraten. Eine Population in diesem
Zustand ist durch viele, aber langsam wachsende Juvenile gekennzeichnet. Die ju-
venile Biomasse ist groß und ihre Beute entsprechend knapp, was zu einer geringen
Netto-Biomassenproduktion dieses Stadiums führt. Es ist daher zu erwarten, dass der
reifungsregulierte Zustand destabilisiert werden kann, wenn die Juvenilen einen Vorteil
gegenüber den Adulten erhalten. Dies kann z. B. durch Verringern von ρA relativ zu ρJ

erreicht werden (Abbildung 3.2a). Für ρJ = 2 und ρA = 1, 33 existiert der reifungs-
regulierte Zustand (Fixpunkt 3) zwischen µ ≈ 0, 16 und µ ≈ 0, 28 nicht als Fixpunkt
der Populationsdynamik. Diese Lücke entsteht, wenn sich das rechte Ende der juvenilen
Isokline zu kleineren Werten von J zurückzieht und dadurch die fallende Flanke der
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adulten Isokline nicht mehr schneidet. Dabei werden die Fixpunkte 2 und 3 zerstört
(Abbildungen 3.3a und 3.3b). Die Situation, in der das rechte Ende der juvenilen Isokli-
ne genau auf der adulten Isokline liegt entspricht der Bifurkation A in Abbildung 3.2b.
Die beiden Fixpunkte entstehen in einem kleinen Parameterbereich erneut, wenn die
juvenile Isokline die adulte Isokline wieder schneidet. Gleichzeitig sinkt das Maximum
der adulten Isokline. Bei µ ≈ 0, 3 unterschreitet es die obere Flanke der juvenilen Isokli-
ne, wodurch die Fixpunkte 1 und 2 verschmelzen und damit verschwinden (Abbildung
3.3c und Bifurkation B in Abbildung 3.2b). Für große Werte der stadienunabhängigen
Mortalität existiert wieder nur der reifungsregulierte Zustand.

Das Stabilitätsdiagramm für ρJ = 2, ρA = 1, 33 und β = 1 ist in Abbildung 3.2b
dargestellt. Die Linien A und B geben wieder die Lage von Sattel-Knoten-Bifurkationen
an und C bezeichnet wieder die Grenze, an der die Population ausstirbt. Rechts von
Linie A ist nur der reproduktionsregulierte Zustand stabil, während rechts von Li-
nie B nur der reifungsregulierte Zustand stabil ist. Die Bifurkationslinien treffen sich
bei µJ ≈ 0, 33, µA ≈ 0, 28 in einer Spitzen-Bifurkation (cusp bifurcation) genannten
Kodimension-2-Bifurkation1 [143]. In ihrer Umgebung ist ein kontinuierlicher Über-
gang zwischen dem reproduktionsregulierten und dem reifungsregulierten Populations-
zustand möglich.

Aus diesem Stabilitätsdiagramm können alternative Bifurkationsszenarien qualitativ
abgeleitet werden. Hält man die juvenile Mortalität z. B. konstant bei µJ = 0, 2 und
erhöht die adulte Mortalität, ergibt sich eine typische Hysteresekurve zweier alternati-
ver Zustände: Bei kleinen Werten von µA ist die Population reproduktionsreguliert. Bei
µA ≈ 0, 22 wird die Bifurkationslinie A überschritten und der reifungsregulierte Zustand
wird stabil, die Population bleibt jedoch zunächst im reproduktionsregulierten Zustand.
Erst bei µA ≈ 0, 35 verschwindet dieser in einer weiteren Sattel-Knoten-Bifurkation, was
einen katastrophalen Übergang2 in den reifungsregulierten Zustand bewirkt. Ein Über-
gang zurück in den reproduktionsregulierten Zustand ist nur dann möglich, wenn µA

wieder unter 0, 22 gesenkt wird.
Eine umgekehrte Situation, in der die Juvenilen über weniger Ressourcen verfügen als

die Adulten, ρJ also relativ zu ρA verringert ist, verändert das Bifurkationsdiagramm
nicht qualitativ verglichen mit dem Fall ρJ = ρA. Kleinere Werte von ρJ stabilisieren
lediglich den reifungsregulierten Zustand und verringern den Parameterbereich, in dem
Bistabilität auftritt.

3.3.3 Variation der Ressourcenverfügbarkeit und des relativen adulten Fraßdrucks

Um die Erkundung des Parameterraums zu vervollständigen, werden in diesem Ab-
schnitt der Einfluss unabhängig voneinander variierender Ressourcenverfügbarkeiten
ρJ und ρA bei konstanten Mortalitätsraten sowie der Einfluss des relativen adulten
Fraßdrucks β untersucht.

1 Die Kodimension einer Bifurkation gibt die Anzahl unabhängiger Bedingungen (Parameter) an, die
zu ihrer Festlegung benötigt werden.

2 Der Ausdruck geht auf die mathematische Katastrophentheorie zurück, die sich mit unstetigen Verän-
derungen in dynamischen Systemen beschäftigt.
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Abbildung 3.2: (a): Stationäre Zustände der juvenilen (rote Linien) und der adul-
ten (schwarze Linien) Biomasse als Funktion der stadienunabhängigen Mortalität µ.
Durchgezogene Linien: lokal stabile Zustände, gestrichelte Linien: instabile Zustände.
(b): Stabilitätsdiagramm. An den Linien A und B treten Sattel-Knoten-Bifurkationen auf,
Linie C ist die Aussterbegrenze. Die gestrichelte Linie zeigt den Anstieg von µ wie in (a)
an. Parameter: ρJ = 2, ρA = 1, 33, β = 1.

In Abbildung 3.4a ist das Stabilitätsdiagramm für die (ρJ ,ρA)-Ebene dargestellt. Links
bzw. unterhalb der Linie C ist die Population nicht überlebensfähig, da die Juvenilen
oder die Adulten (oder beide Stadien) nicht genug Nahrung haben, um ihre Energie-
verluste durch die Respirationsrate auszugleichen. In dem Bereich zwischen den beiden
Sattel-Knoten-Bifurkationslinien A und B sind sowohl der reproduktionsregulierte als
auch der reifungsregulierte Populationszustand stabil. Wenn die adulte Ressourcenver-
fügbarkeit ρA groß ist im Vergleich zu ρJ (der Bereich zwischen den Linien B und C),
ist die Population durch die Reifung der Juvenilen reguliert. Die Adulten haben ausrei-
chend Nahrung, was zu einer hohen Reproduktionsrate führt, während die Juvenilen
nur langsam wachsen und reifen, da sie um knappe Ressourcen konkurrieren müssen.
Umgekehrt haben die Adulten unterhalb von Linie A so wenig Nahrung, dass sie sich
fast nicht mehr fortpflanzen. Die wenigen erzeugten Juvenilen finden dagegen sehr viel
Nahrung und reifen entsprechend schnell zu Adulten heran, wodurch sie die Konkur-
renz um Nahrung im adulten Stadium weiter vergrößern. Bei ρJ ≈ 1, 28, ρA ≈ 1, 1 tref-
fen sich die Bifurkationslinien A und B wieder in einer Spitzenbifurkation. Wie zuvor ist
in der Nähe dieser Kodimension-2-Bifurkation ein kontinuierlicher Übergang zwischen
reifungsreguliertem und reproduktionsreguliertem Zustand möglich.

Hysterese zwischen den beiden Populationszuständen kann z. B. auftreten, wenn eine
Ressourcenverfügbarkeit konstant ist und die andere stark variiert. Je kleiner die kon-
stante Ressourcenverfügbarkeit ist, desto wahrscheinlicher ist Hysterese zu beobachten,
da der Bereich, über den der andere Parameter variiert werden muss, um beide Bifurka-
tionslinien zu schneiden, ebenfalls kleiner wird.

Um den Einfluss des relativen adulten Fraßdrucks zu analysieren, wird die (µ,β)-
Ebene betrachtet (Abbildung 3.4b). Die Variation von β hat im Wesentlichen den gegen-
teiligen Effekt wie die Änderung der adulten Ressourcenverfügbarkeit ρA. Je kleiner β
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Abbildung 3.3: Isoklinen des dynamischen Systems für ρJ = 2, ρA = 1, 33 und µ = 0, 1

(a), µ = 0, 2 (b) und µ = 0, 35 (c). Rote, durchgezogene Linien: Juvenile Isokline
(dJ/d t = 0); schwarze, gestrichelte Linie: adulte Isokline (dA/d t = 0). Fixpunkte sind
an den Schnittpunkten der Isoklinen. Die Markierungen der Fixpunkte entsprechen de-
nen in Abbildung 3.2a.
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ist, d. h. je geringer der Einfluss des adulten Stadiums auf seine Ressource ist, desto
kleiner ist der Parameterbereich der stadienunabhängigen Mortalität µ, in dem Repro-
duktion der limitierende Prozess ist. Für β → 0 sind die Ressourcen der Adulten immer
auf ihrem Maximalwert, unabhängig von der Biomasse der adulten Prädatoren, und
die Population ist immer durch die Reifungsrate der Juvenilen reguliert. Ein großer
Wert von β bedeutet auf der anderen Seite, dass die Adulten nur wenig Nahrung zur
Verfügung haben und die Gesamtpopulation (für ausreichend großes µ) stets reproduk-
tionsreguliert ist.

Der Parameterbereich auf der µ-Achse, für den Bistabilität auftritt, ist für β ≈ 5 am
größten, also dann, wenn der Effekt der Adulten auf ihre Beute fünfmal größer ist
als der Effekt, den die Juvenilen auf ihre Beute haben. Diese Asymmetrie liegt an der
inhärenten Asymmetrie zwischen den Juvenilen und Adulten in den Modellgleichun-
gen. Während Adulte alle aufgenommene Nahrung, die sie nicht für ihre metaboli-
schen Bedürfnisse benötigen, in Reproduktion investieren, müssen Juvenile nicht nur
ihre Respirationrate ausgleichen, sondern benötigen darüber hinaus weitere Nahrung
für ihr Körperwachstum, die entsprechend nicht unmittelbar für die Reifung zu adulten
Individuen zur Verfügung steht.
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Abbildung 3.4: (a): Stabilitätsdiagramm der (ρJ , ρA)-Ebene für µJ = µA = 0, 1 und β =
1. (b): Stabilitätsdiagramm der (µ, β)-Ebene für ρJ = ρA = 2. Die Bifurkationslinien A
und B entsprechen denselben Sattel-Knoten-Bifurkationen wie in den Abbildungen 3.1b
und 3.2b. Linie C ist wieder die Aussterbegrenze. In Diagramm (b) ist sie nicht dargestellt;
dort ist sie eine vertikale Linie bei µ= 1.

3.3.4 Mehrere juvenile Stadien

Ursprünglich wurde das stadienstrukturierte Modell für eine Population, die nur aus
zwei Stadien besteht, entwickelt [81]. Es gibt jedoch keinen formalen Grund, die An-
zahl der Stadien auf zwei zu beschränken. Mit einer größeren Zahl Stadien ließen sich
beispielsweise das Wachstum der Individuen oder körpergrößenabhängiges Jagdver-
halten genauer beschreiben. Diese Generalisierung des Modells wurde in [81] eben-
falls skizziert. An dieser Stelle soll nun untersucht werden, welche Auswirkungen eine
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größere Zahl ontogenetischer Stadien auf die Populationsdynamik und gegebenenfalls
auf ihr Potential, alternative stabile Zustände aufzuweisen, hat.

Das stadienstrukturierte Modell ist so formuliert, dass die Fixpunkte seiner Dynamik
mit denen des physiologisch strukturierten Modells übereinstimmen, aus dem es ent-
wickelt wurde. Da diese Bedingung weiterhin gelten soll, können in der mehrdimen-
sionalen Verallgemeinerung des stadienstrukturierten Modells nur zusätzliche juvenile
Stadien eingeführt werden. Mehr als ein adultes Stadium ist dagegen nicht vereinbar
mit der Annahme, dass die Adulten nicht wachsen und sich lediglich fortpflanzen.

Die Erweiterung des Modells auf eine Population mit N > 1 juvenilen Stadien folgt
denselben Argumenten wie für den Fall N = 1 (Kapitel 2). Dies führt auf ein N + 1-
dimensionales dynamisches System, das durch die folgenden Gleichungen gegeben ist:

dJ1

d t
= ν+

A
(A)A+ νJ(J)J1− γ

+(νJ(J))J1−µJ J1

dJi

d t
= γ+(νJ(J))Ji−1+ νJ(J)Ji − γ

+(νJ(J))Ji −µJ Ji , i = 2 . . . N (3.11)

dA

dt
= γ+(νJ(J))JN + ν

−
A
(A)A−µAA .

J =
∑N

i=1
Ji ist die Gesamtbiomasse der juvenilen Stadien. Die Reifungsfunktion

γ(νJ(J)) kann jetzt als Übergangsrate von einem juvenilen Stadium zum nächsten ver-
standen werden. Sie ist weiterhin durch Gleichung (2.21) gegeben, allerdings muss der
Parameter z durch

z′ = z
1
N (3.12)

ersetzt werden. Um diesen Faktor wachsen die Juvenilen in einem Stadium.
Um das Modell einfach zu halten und für alle Stadien die gleiche Reifungs- bzw. Über-

gangsfunktion γ(νJ(J)) zu erhalten, ist es notwendig, dass die Mortalitätsrate µJ , das
Größenverhältnis z′ und die Netto-Biomassenproduktionsrate νJ(J) in allen juvenilen
Stadien identisch sind. Die Biomassenproduktionsrate ist dieselbe wie in Gleichung
(3.9), was impliziert, dass alle Juvenilen, unabhängig von ihrem Stadium, dieselbe
Ressource konsumieren und dasselbe Habitat teilen. Der quasi-stationäre Zustand der
Ressource der Juvenilen ist daher durch die Gesamtbiomasse J der juvenilen Stadien
gegeben. Mit diesen Annahmen stimmen die Fixpunkte des verallgemeinerten stadien-
strukturierten Modells (3.11) mit denen des zweidimensionalen Modells (3.5) über-
ein, und damit auch, wie gefordert, mit denen des zugrundeliegenden kontinuierlich-
größenstrukturierten Modells.

In Abbildung 3.5 sind die dynamischen Attraktoren der Räuberpopulation für unter-
schiedliche Zahlen juveniler Stadien und für ansteigende stadienunabhängige Mortali-
tät µ dargestellt. Zur besseren Übersichtlichkeit wird nur die juvenile Gesamtbiomasse
gezeigt. Während die Lage der Fixpunkte unabhängig von der Zahl der juvenilen Stadi-
en wie erwartet identisch mit ihren Werten in Abbildung 3.1a ist, hat sich ihre Sta-
bilität zum Teil geändert. Der reifungsregulierte Zustand (Fixpunkt 3) ist weiterhin
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stabil, aber der reproduktionsregulierte Fixpunkt (1) ist jetzt eine instabile Spirale
(bis auf direkt vor der Sattel-Knoten-Bifurkation), die von einem stabilen Grenzzy-
klus umgeben ist. Das entspricht Ergebnissen, die kurz in [81] diskutiert werden: Dort
wurden ebenfalls Populationsoszillationen gefunden, wenn die Adulten eine geringere
Netto-Biomassenproduktionsrate haben als die Juvenilen.

Für eine feste Anzahl juveniler Stadien wächst die Amplitude des Grenzzyklus mit
µ. Das führt schließlich dazu, dass das Maximum des Grenzzyklus mit dem Sattel kolli-
diert, was zum Vernichten des Grenzzyklus in einer homoklinen Bifurkation führt [144].
Bei dieser globalen Bifurkation divergiert die Periodendauer des Grenzzyklus, wenn
er sich dem Bifurkationspunkt annähert. Je mehr juvenile Stadien modelliert werden,
desto steiler steigt die Amplitude mit µ an und desto kleiner ist der Parameterbereich,
in dem der Grenzzyklus existiert. Zusätzlich wird die juvenile Population mehr und
mehr durch Individuen aus einer kleinen Anzahl Größenklassen (Stadien) dominiert.
Bei ausreichend großem N fällt die Gesamtbiomasse der Juvenilen periodisch auf 0.
Adulte Individuen sind dagegen ständig und mit großer Biomasse vorhanden. Repro-
duktion findet jedoch nur in kurzen Zeitintervallen statt, wenn die adulte Biomasse
klein genug ist (und dementsprechend die Biomasse ihrer Ressource groß genug ist)
um eine positive Netto-Biomassenproduktionsrate zu ermöglichen.

Für N → ∞ konvergiert die Kurve der Maxima der juvenilen Biomasse gegen eine
Grenzkurve. Diese Grenzkurve entspricht gerade der Linie der Biomassenmaxima, die
in dem kontinuierlich-größenstrukturierten Modell gefunden wird, aus dem das stadi-
enstrukturierte Modell abgeleitet wurde. Für die hier diskutierten Untersuchungen wur-
den die partiellen Differentialgleichungen, die das kontinuierliche Modell beschreiben,
auf eine Form ohne explizite Behandlung der Ressourcen gebracht und mit der soge-
nannten Escalator-Boxcar-Train-Methode gelöst. Dieses numerische Verfahren wurde in
[145] speziell für die Behandlung partieller Differentialgleichungen entwickelt, die ty-
pischerweise in Modellen mit kontinuierlich strukturierten Populationen auftreten.

Die Änderung der Stabilität des reproduktionsregulierten Zustandes kann qualitativ
wie folgt verstanden werden: Der entsprechende Fixpunkt sei durch (J∗rep, A∗rep) gegeben.
A∗rep ist in diesem Zustand so groß, dass die Netto-Biomassenproduktionsrate des adul-
ten Stadiums überkompensierend ist, während J∗rep so klein ist, dass die Biomasse positiv
mit der totalen Wachstums- und der totalen Reifungsrate verbunden ist, d. h.

∂ (νA(A)A)

∂ A

�

�

�

�

A=A∗rep

< 0 ,
∂ (νJ(J)J)

∂ J

�

�

�

�

J=J∗rep

> 0 und
∂ (γ(νJ)J)

∂ J

�

�

�

�

J=J∗rep

> 0 . (3.13)

Wird nun der Fixpunkt beispielsweise durch eine kleine Erhöhung der adulten Biomasse
gestört, wirkt sich dies unmittelbar nur auf das juvenile Stadium aus. Aufgrund der
überkompensierenden Reproduktionsrate werden weniger Juvenile geboren und die
Biomasse des juvenilen Stadiums sinkt. Wenn nur ein juveniles Stadium modelliert wird,
hat dies eine instantane Auswirkung auf die Reifungsrate γ(νJ). Nach (3.13) reifen ins-
gesamt weniger Juvenile zu Adulten heran, was der urprünglichen Störung entgegen
wirkt. Es existiert also eine negative Rückkopplungsschleife ohne Zeitverzögerung, die
Oszillationen verhindert und den Fixpunkt stabilisiert. Die instantane Abnahme der Rei-
fungsrate als Reaktion auf die verringerte Anzahl neugeborener Jungtiere geht auf die
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Abbildung 3.5: Stationäre Zustände der juvenilen Biomasse (rote Linien) in einem Mo-
dell mit mehreren juvenilen Stadien für variierende stadienunabhängige Mortalität µ.
Durchgezogene Linie: stabiler Fixpunkt, gestrichelte Linie: Sattel, gestrich-punktete Li-
nie: instabiler Knoten bzw. instabile Spirale. Blaue Linien: Maxima und Minima (falls
> 0) der Grenzzyklen der totalen juvenilen Biomasse im Fall mehrerer juveniler Stadi-
en (N ist die Anzahl der juvenilen Stadien). Schwarze, gestrichelte Linie am linken Rand:
Maxima des Grenzzyklus der totalen juvenilen Biomasse im Modell mit kontinuierlicher
Größenverteilung. Parameter: ρJ = ρA = 2, β = 1.

vereinfachende Annahme, dass die Größenverteilung der Juvenilen stets quasistationär
ist, in der Herleitung des stadienstrukturierten Modells zurück.

Wenn die Population nun mit mehreren juvenilen Stadien modelliert wird, betrifft
eine Änderung in der Reproduktionsrate nur das erste juvenile Stadium. Die Störung
hat zwar eine unmittelbare Auswirkung auf die Übergangsrate zum zweiten juvenilen
Stadium, benötigt aber eine gewisse Zeit, um das adulte Stadium zu erreichen, da
sie zunächst durch alle juvenilen Stadien laufen muss. Dies führt zu einer endlichen
Verzögerung zwischen der Quelle der Störung (einer Änderung der Reproduktions-
rate) und dem kontrollierenden Populationsstadium, den Adulten, die den Fixpunkt
(J∗rep, A∗rep) destabilisiert.

Für einen festen Wert von µ wächst die Amplitude der Populationsoszillationen mit
der Anzahl der juvenilen Stadien (Abbildung 3.5). Das kann auch als Folge der Regula-
tionsverzögerung verstanden werden. Je mehr juvenile Stadien in das Modell einbezo-
gen werden, desto mehr Zeit benötigt die Störung in der Reproduktion, um das adulte
Stadium zu erreichen, wo sie ihrer Ursache entgegenwirkt. Dies gibt der Störung mehr
Zeit, sich aufzubauen und größer zu werden.

Die Dynamik einer Population, die durch Reifung reguliert ist, wird nicht destabi-
lisiert, wenn mehrere juvenile Stadien berücksichtigt werden. Dies kann mit einem
analogen Argument erklärt werden: In reifungsregulierten Populationen grenzen die
kontrollierenden Stadien, die Juvenilen, direkt an das Ziel der Regulation, die Adulten.
Eine Erhöhung der adulten Biomasse führt nun zu einer Erhöhung der Reproduktions-
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rate. Dadurch steigt zwar nur die Biomasse des ersten juvenilen Stadiums, aber da sich
die Juvenilen eine Ressource teilen, sinken instantan die Biomassenproduktionsraten
aller juvenilen Stadien, also auch die Reifungsrate des letzten Stadiums. Dies wirkt der
anfänglichen Störung entgegen. Während es also in reifungsregulierten Populationen
zwar auch eine ontogenetische Verzögerung gibt (die Juvenilen benötigen eine gewisse
Zeit ab Geburt, um zu Adulten heranzureifen), gibt es keine regulatorische Verzögerung.

3.3.5 Varianten des Zwei-Stadien-Modells

Die Arbeit [139] von de Roos et al. stellt einen wichtigen Bezugspunkt für die hier
vorgestellten Untersuchungen dar. Dort wird ein Räuber-Beute-Modell mit einem stadi-
enstrukturierten Räuber untersucht, bei dem sich die beiden Stadien eine Beutepopula-
tion als Ressource teilen. In der Arbeit wird ebenfalls festgestellt, dass die Räuberpopu-
lation entweder reifungsreguliert oder reproduktionsreguliert ist, allerdings wird expli-
zit ausgeschlossen, dass diese beiden Populationszustände als Attraktoren der Dynamik
koexistieren. Da sich das in [139] analysierte Modell jedoch noch in einigen weiteren
Details von dem hier verwendeten unterscheidet, ist nicht a priori klar, dass die Koexis-
tenz stabiler Populationszustände lediglich auf der Wahl separater Beutespezies für die
Prädatorenstadien beruht. So wird die Dynamik der Beutepopulation in [139] nicht als
quasistationär angenommen, sondern parallel zur Dynamik der strukturierten Prädator-
population evolviert, und die Konsumrate der Prädatoren wird durch die realistischere
Holling-Typ 2-funktionelle Antwort beschrieben statt wie hier linear approximiert zu
werden.

Schreiber und Rudolf haben ebenfalls alternative stabile Zustände in einer struktu-
rierten Prädatorpopulation mit stadienspezifischen Beutepopulationen gefunden [82],
allerdings unterscheiden sich die Bifurkationsszenarien qualitativ von den hier disku-
tierten. Während der reifungsregulierte Populationszustand in der vorliegenden Arbeit
immer ein stabiler Fixpunkt ist (sofern er existiert), wird er in [82] in einer Hopfbifurka-
tion instabil. Der entstehende Grenzzyklus verschwindet schließlich in einer homokli-
nen Bifurkation mit dem Sattel und die Population geht in den reproduktionsregulierten
Zustand über. Auch in [82] wird die Dynamik der Ressourcen explizit mit einer logisti-
schen Wachstumsfunktion berücksichtigt und die Konsumrate der Prädatoren wird wie
in [139] mit einer Holling-Typ 2-funktionellen Antwort beschrieben.

Um die Ursachen der unterschiedlichen Ergebnisse aufzuklären, werden an dieser
Stelle Varianten des bisher analysierten Modells untersucht, die die Auswirkungen der
unterschiedlichen Annahmen bezüglich der Implementierung der Ressourcen und der
funktionellen Antwort testen. Damit soll zum einen geklärt werden, welche der Mo-
dellannahmen notwendig für das Auftreten alternativer stabiler Zusände ist, und zum
anderen soll untersucht werden, was die Hopf-Bifurkation des reifungsregulierten Zu-
standes in [82] verursacht. Die zu testenden Annahmen betreffen die Modellierung der
Ressourcen (eine gemeinsame für beide Stadien oder eine für jedes Stadium, sowie
explizite Berechnung ihrer Dynamik wie in [82] und [139] oder quasi-stationäres Ver-
halten), ihre Wachstumsfunktion (logistisch oder chemostatisch) und schließlich die
funktionelle Form der Konsumrate der Prädatoren (Holling-Typ 2 oder linear).
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Im Gegensatz zu dem durch die Gleichungen (3.5) definierten Modell wird in den
hier diskutierten Modellvarianten die Dynamik der Ressourcen auf der gleichen Zeit-
skala wie die der Prädatorspezies berechnet. Die Bewegungsgleichung im Fall einer
gemeinsamen Ressource für juveniles und adultes Stadium hat die Form

dR

dt
= G(R)− g(R)J − g(R)A (3.14)

und die Gleichungen im Fall getrennter Ressourcen sind durch

dRJ

d t
= G(RJ)− g(RJ)J

(3.15)
dRA

d t
= G(RA)− g(RA)A (3.16)

gegeben. R(s) (s ∈ {J , A}) ist die Biomasse der gemeinsamen bzw. der jeweiligen stadien-
spezifischen Ressource. Die Wachstumsrate G(R(s)) ist entweder eine logistische Funk-

tion
�

G(R(s) = rR(s)

�

1−
R(s)

K

��

oder eine Chemostatfunktion
�

G(R(s)) = Z − VR(s)
�

(siehe Kapitel 2). Im Fall separater Ressourcen haben die Parameter in den Wachstums-
raten beider Ressouren die gleichen Werte. Der Konsum der Ressource(n) durch die
Prädatorspezies wird entweder durch lineare funktionelle Antworten

�

g(R(s)) = aR(s)
�

oder durch sättigende Holling-Typ 2-funktionelle Antworten
�

g(R(s)) =
aR(s)

R0+R(s)

�

mit

Halbsättigungsdichte R0 = 1 und Beutegreifrate a = 10 beschrieben. Die Form der
Gleichungen für die Prädatorenstadien ist wie in den Gleichungen (3.1) bzw. (3.5)
angegeben. Die Netto-Biomassenproduktionsraten sind jetzt durch ν(s) = λg(R(s))− α

mit λ = 0, 5 und α= 1 gegeben.
Die im Folgenden diskutierten Modellvarianten und in den Simulationen verwendeten

Parameter sind:

Variante 1: Gemeinsame Ressource mit logistischer Wachstumsrate,
lineare funktionelle Antwort, r = 10, K = 0, 5.

Variante 2: Gemeinsame Ressource mit Chemostat-Wachstumsrate,
Holling-Typ 2-funktionelle Antwort, Z = 10, V = 0, 4.

Variante 3: Gemeinsame Ressource mit Chemostat-Wachstumsrate,
lineare funktionelle Antwort, Z = 10, V = 0, 4.

Variante 4: Separate Ressourcen mit Chemostat-Wachstumsrate,
lineare funktionelle Antwort, Z = 10, V = 0, 5.

Variante 5: Separate Ressourcen mit logistischer Wachstumsrate,
lineare funktionelle Antwort, r = 10, K = 2.

Variante 6: Separate Ressourcen mit logistischer Wachstumsrate,
Holling-Typ 2-funktionelle Antwort, r = 10, K = 1, 5.

Die unterschiedlichen Parameterwerte wurden gewählt, um die verschiedenen Bifurka-
tionen, die in den Varianten auftreten können, sichtbar zu machen. Die Analyse der
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Abbildung 3.6: Varianten des Modells mit expliziter Berechnung der Ressourcendy-
namik. Rote Linien: Fixpunkte der juvenilen Biomasse, schwarze Linien: Fixpunkte der
adulten Biomasse. Für die Varianten 5 und 6 ist nur die juvenile Biomasse dargestellt.
Hier zeigen blaue Linien Maxima und Minima von Grenzzyklen an. In allen Varianten
stehen durchgezogene Linien für lokal stabile Fixpunkte (bzw. stabile Grenzzyklen) und
gestrichelte Linien für Sattel. Gestrich-punktete Linien zeigen instabile Spiralen an.
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Varianten wird auf eine qualitative Untersuchung der Bifurkationsdiagramme für vari-
ierende stadienunabhängige Mortalität µ, analog zu Abbildung 3.1a, beschränkt, da dies
bereits ausreichend Erkenntnisse für einige allgemeinere Schlussfolgerungen liefert.

Wenn die Prädatorenstadien eine gemeinsame Beutespezies jagen, treten keine al-
ternativen stabilen Zustände auf (Abbildung 3.6, Varianten 1-3), unabhängig von der
Wachstumsrate der Beute oder von der funktionellen Antwort. Im Gegensatz dazu treten
alternative stabile Zustände immer auf, wenn die Stadien unterschiedliche Ressourcen
haben (Abbildung 3.6, Varianten 4-6).

Wenn das Ressourcenwachstum durch eine Chemostatfunktion beschrieben wird,
sind die beobachteten stabilen Populationszustände immer Fixpunkte. Wenn die
Beutespezies jedoch gemäß einer logistischen Funktion wächst, wird der reifungsre-
gulierte Zustand bei ausreichend hohem Sättigungswert K in einer Hopfbifurkation
instabil. Dies trifft auch auf Variante 1 zu. In der entsprechenden Simulation wurde
K jedoch so niedrig gewählt, dass die Hopfbifurkation noch nicht aufgetreten ist.

Da in den Varianten 1-4 nur Fixpunkte gefunden werden, sind die Bifurkationsdi-
agramme unabhängig davon, ob die Bewegungsgleichungen der Ressourcen explizit
integriert werden oder ob a-priori davon ausgegangen wird, dass die Ressourcen quasi-
stationären Zuständen folgen. Diese Unterscheidung beeinflusst lediglich die transiente
Dynamik sowie die Amplitude der Grenzzyklen in den Varianten 5 und 6.

3.4 Diskussion

Die Untersuchung der Populationsdynamik von Spezies mit größen-, alters-, oder sta-
dienstrukturierten Populationen, die in kleine Module interagierender Spezies einge-
bettet sind, ist ein notwendiger Schritt auf dem Weg zum Verständnis der Dynamik
großer Gemeinschaften interagierender Spezies mit heterogenen Populationen. Die
komplexe Dynamik dieser natürlichen Artengemeinschaften zu verstehen, wird allge-
mein als wichtiges Ziel der theoretischen Ökologie angesehen [15].

Die Dynamik einer stadienstrukturierten Räuberpopulation mit einer einzigen
Beutespezies wurde in [139] ausführlich beschrieben. In einer neueren Arbeit haben
de Roos et al. das Modell einer strukturierten Beutepopulation untersucht, die von zwei
stadienselektiven Prädatoren gejagt wird [90]. Hier wurde das umgekehrte System un-
tersucht: eine stadienstrukturierte Jägerpopulation, deren ontogenetische Stadien un-
terschiedliche Beutespezies haben. Im Gegensatz zu den in [139] berichteten Ergebnis-
sen traten hier über weite Bereiche des untersuchten Parameterraums alternative stabile
Populationszustände auf.

In [139] wurde der Fall unabhängiger Ressourcen für die beiden Stadien der Räuber-
population ebenfalls kurz diskutiert und die Möglichkeit alternativer stabiler Zustände
wurde ausgeschlossen. In der entsprechenden Untersuchung wurde dem Juvenilstadi-
um jedoch eine Ressource mit konstanter Biomassendichte zugewiesen. Da zusätzlich
Konkurrenz zwischen den juvenilen Individuen ausgeschlossen wurde, folgt daraus eine
konstante pro-Kopf-Biomassenproduktionsrate bzw. -Reifungsrate der Juvenilen. Damit
ist auch bei sehr hohen Populationsdichten der Juvenilen die Gesamtpopulationsgröße
nie durch eine geringe Reifungsrate limitiert. In dem hier analysierten 2-dimensionalen
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System kann man sofort erkennen, dass die adulte Isokline mit dieser Wahl der juvenilen
Ressource eine Gerade durch den Ursprung ist. Da sich die Form der juvenilen Isokline
nicht stark ändert, kann nur ein nicht-trivialer Fixpunkt existieren. Dies zeigt, dass es für
das Auftreten alternativer stabiler Zustände in strukturierten Populationen notwendig
ist, dass beide Stadien a priori in der Lage sein müssen, die Größe der Gesamtpopula-
tion durch ihre Biomassenproduktionsrate regulieren zu können. Das ist der Fall, wenn
sowohl die totale Reifungsrate als auch die totale Reproduktionsrate bei hoher juve-
niler bzw. hoher adulter Biomasse überkompensierende Funktionen sind. Ferner ist es
notwendig, dass sich eine hohe Biomasse eines Stadiums nur auf die Biomassenproduk-
tion des entsprechenden Stadiums auswirkt, wie der Vergleich mit [139] (Modellvarian-
ten 1-3 im vorigen Abschnitt) gezeigt hat. Wenn das regulierende (abundante) Stadium
die Biomassenproduktionsrate des anderen Stadiums durch Konkurrenz um Nahrung
ebenfalls unterdrückt, treten keine alternativen stabilen Zustände auf.

Bei der Untersuchung des sogenannten Hydra-Effekts, einem Anstieg der Biomasse
eines stadienselektiven Prädators als Reaktion auf einen Anstieg seiner Mortalitätsrate,
diskutieren Abrams und Quince kurz ein ähnliches System wie das hier präsentierte
und zeigen, dass alternative stabile Zustände auftreten können [146]. Die Autoren
analysieren die zugrundeliegende Populationsdynamik jedoch nicht im Detail. Wenn
nur ein juveniles Stadium modelliert wird, steigt die Gesamtbiomasse (J +A) im repro-
duktionsregulierten Zustand, wenn die stadienunabhängige Mortalitätsrate erhöht wird
(Abbildung 3.1a). Wie in [146] wird dieser Effekt durch eine Abnahme des Prädations-
drucks auf die Ressource infolge der erhöhten Prädatormortalität erzeugt. Die daraus
resultierende höhere Biomasse der Ressource, die vom Prädator konsumiert werden
kann, gleicht seine höhere Mortalität mehr als aus. Einen umfassenden Überblick über
diesen und andere Mechanismen, die zum Hydra-Effekt führen, hat Abrams in [147]
zusammengestellt.

Alternative stabile Zustände in Systemen mit größenstrukturierten Populationen und
größenselektiven trophischen Interaktionen sind bereits länger bekannt, typischerwei-
se variiert allerdings die Zusammensetzung der Systeme zwischen den alternativen
Zuständen: Eine oder mehr Spezies sind nur in einem Zustand vorhanden, im anderen
aber ausgestorben [87, 93, 148]. Ausnahmen können z. B. in [88] gefunden werden,
wo unter bestimmten Bedingungen zwei alternative Räuber-Beute-Zustände statt einem
Räuber-Beute-Zustand und einem Zustand ohne Räuber koexistieren oder in [138], wo
alternative Oszillationsmoden beschrieben werden. Im ersten Beispiel durchläuft das
System zwei Sattel-Knoten-Bifurkationen, was das Auftreten von Hysterese impliziert.
Auch nach einem katastrophalen Übergang kann der ursprüngliche Zustand des Sys-
tems wiederhergestellt werden, wenn die Umweltbedingungen (im genannten Beispiel
die Prädator-Mortalität) weit genug zurück verschoben werden, um den zweiten Bi-
furkationspunkt zu erreichen.

Hysterese in ökologischen Systemen wurde sowohl in theoretischen als auch in ex-
perimentellen bzw. empirischen Arbeiten ausführlich diskutiert [127, 128, 129], was
nahelegt, dass es sich um ein weit verbreitetes Phänomen handelt, wenn alternative sta-
bile Zustände auftreten. Im Gegensatz dazu durchläuft das hier untersuchte System nur
eine Sattel-Knoten-Bifurkation bei variierendem µ, wenn juvenile und adulte Ressource
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gleich produktiv sind (Abbildung 3.1a). Wenn man im reproduktionsregulierten Zu-
stand startet (Fixpunkt 1), führt eine Erhöhung der stadienunabhängigen Mortalität
µ schließlich zu einer katastrophalen Änderung der Zusammensetzung der Popula-
tion. Sobald die Population jedoch im reifungsregulierten Zustand ist, bleibt sie dort
gefangen. Abgesehen von einer starken Störung der Population gibt es keinen Weg, den
Übergang allein durch eine Änderung der Mortalitätsrate umzukehren. In Populatio-
nen, die stark schwankenden Mortalitätsraten unterliegen (z. B. durch Prädation) muss
der reproduktionsregulierte Zustand daher effektiv als transienter Zustand angesehen
werden, obwohl er lokal stabil unter der Populationsdynamik ist.

Im Allgemeinen ist es nicht trivial anzugeben, unter welchen Bedingungen ein System
alternative stabile Zustände besitzt, bzw., wenn es diese gibt, ob Hysterese oder isolierte
alternative Zustände auftreten. Dies hängt kritisch von den Annahmen darüber ab, ob
beide Stadien Biomassenproduktionsraten haben, die von ihren eigenen Biomassendich-
ten abhängen, oder ob dies nur für ein Stadium gilt (wie es z. B. in [139] kurz diskutiert
wird). Die Wahl des Bifurkationsparameters kann ebenfalls entscheidend sein. Wenn z.
B. angenommen wird, dass die Ressourcen beider Stadien kontrollierbar sind, kann der
reproduktionsregulierte Zustand bei mittleren Werten der Mortalität durch Reduzieren
der Ressourcen des adulten Stadiums wiederhergestellt werden (Abbildungen 3.1a und
3.2a). Die Beeinflussbarkeit von Populationsstrukturen durch derartige Eingriffe wurde
in [135] experimentell bestätigt.

Die funktionelle Form der Wachstumsraten der Ressourcen, der Räuber-Beute-
Interaktionen sowie der Reifungsrate kann ebenfalls einen Einfluss auf die Bifurkationen
der Populationsdynamik haben, was der Vergleich dieser Arbeit mit den Ergebnissen von
Schreiber und Rudolf zeigt [82]. Wenn in deren Arbeit die Verfügbarkeit der Ressourcen
im juvenilen Habitat erhöht wird (was äquivalent zu einer Absenkung der adulten Mor-
talität ist), ist die Population zunächst durch Juvenile dominiert (reifungsreguliert),
bevor nach einer Sattel-Knoten-Bifurkation zwei Fixpunkte koexistieren. Dies entspricht
dem Überschreiten der Bifurkationslinie B in den Abbildungen 3.1a oder 3.4a. Während
in der vorliegenden Arbeit der reifungsregulierte Zustand stets ein stabiler Fixpunkt
bleibt, wird er in [82] in einer Hopfbifurkation instabil, wenn die Produktivität des
juvenilen Habitats weiter erhöht wird. Der entstehende stabile Grenzzyklus kollidiert
schließlich in einer homoklinen Bifurkation mit dem Sattel und verschwindet, wodurch
die Population in den reproduktionsregulierten Zustand wechselt. Da beide Populations-
zustände nicht über den gesamten zugänglichen Parameterbereich stabil sind, tritt im
Gegensatz zur vorliegenden Arbeit und trotz der ansonsten äquivalenten Systeme Hys-
terese zwischen den Zuständen auf.

In der Untersuchung der sechs Varianten des Modells im vorigen Abschnitt zeigte
sich, dass die Hopfbifurkation des reifungsregulierten Zustandes nur bei logistisch
wachsenden Ressourcen mit ausreichend hoher Sättigungsdichte auftritt. Wenn das
Wachstum der Ressourcen durch eine Chemostatfunktion beschrieben wird, tritt die
Hopfbifurkation nicht auf, was nahelegt, dass der wesentliche Unterschied zwischen
den hier und den in [82] diskutierten Ergebnissen auf die Wahl der Wachstumsrate der
Ressourcen zurückzuführen ist.
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Die Untersuchung der Dynanik von Populationen mit mehreren juvenilen Stadien
demonstriert, dass die Beschreibung von Populationen mit nur zwei Stadien nicht
immer angemessen ist. Die Instabilität des reproduktionsregulierten Zustandes auf-
grund der Regulationsverzögerung ist generisch [142]. Die interne Größenstruktur
einer Population durch eine Reihe diskreter ontogenetischer Stadien statt durch eine
kontinuierliche Verteilung zu modellieren hat dennoch einige entscheidende Vorteile.
So nehmen Modelle mit kontinuierlicher Größenverteilung meist an, dass sich alle
Individuen derselben Größe identisch entwickeln [79]. Ein Modell mit mehreren ju-
venilen Stadien berücksichtigt dagegen unbeabsichtigt die kleinen Entwicklungsunter-
schiede zwischen Individuen vergleichbarer oder gar identischer Größe, ohne jedoch
einzelnen Individuen instantane Reifung von der Geburt zum adulten Stadium zu er-
lauben. Letzteres ist im Zwei-Stadien-Modell aufgrund der impliziten Annahme einer
quasistationären Größenverteilung der Juvenilen möglich. Durch Festlegen der Zahl ju-
veniler Stadien kann das Ausmaß der Entwicklungsunterschiede vormals identischer
Individuen angepasst werden. Darüber hinaus ist das stadienstrukturierte Modell voll-
ständig durch gewöhnliche Differentialgleichungen beschrieben, die deutlich einfacher
zu handhaben sind als die partiellen Differentialgleichungen, die zur Beschreibung der
Modelle mit kontinuierlicher Größenverteilung benutzt werden.

In diesem Kapitel wurde lediglich exemplarisch und nur numerisch gezeigt, dass die
Lösungen des Modells mit mehreren juvenilen Stadien für große Stadienzahlen gegen
die Lösung des kontinuierlich-größenstrukturierten Modells konvergiert, aus dem es
entwickelt wurde. Ein detaillierter analytischer Vergleich der Methoden zur Integration
von größenstrukturierten Populationsmodellen liegt jedoch außerhalb der Reichweite
dieser Arbeit.
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4 Einfluss ontogenetischer Stadienstruktur und größenabhängiger

Jagdkoeffizienten auf die Stabilität von Nahrungsnetzen

Nachdem im vorigen Kapitel ausführlich auf das dynamische Verhalten einer einzelnen
stadienstrukturierten Population eingegangen wurde, wird in diesem Teil der Arbeit
untersucht, wie sich die Heterogenität von Populationen auf die Struktur und die Sta-
bilität komplexer Nahrungsnetze auswirkt. Parallel dazu wird der Einfluss, den die Ab-
hängigkeit des Jagdverhaltens von den Körpermassen der interagierenden Spezies auf
die Stabilität der Nahrungsnetze hat, analysiert. Beides wurde im Rahmen komplex-
er Nahrungsnetze noch nicht untersucht, so dass hier Neuland betreten wird. Es zeigt
sich, dass die realistischen Annahmen bezüglich der Struktur der Populationen und der
Interaktionsstärken die Stabilität von Nahrungsnetzen erhöhen.

4.1 Stabilität realistischer Nahrungsnetzmodelle

Wie in Kapitel 1 bereits dargelegt wurde, ist die traditionelle Auffassung von Ökolo-
gen, dass eine hohe Diversität die Stabilität von ökologischen Systemen schon allein
dadurch erhöht, dass sie mehr alternative Transportpfade für Biomasse durch die zu-
grundeliegenden Netzwerke erzeugt [10, 11], mathematisch unwahrscheinlich. Um die
Mechanismen, die realen Nahrungsnetzen ihre Stabilität verleihen, zu identifizieren,
wurden die von Gardner und Ashby [13] sowie von May [14, 15] eingeführten Zu-
fallsnetzwerke mit ebenso zufälligen Interaktionsstärken zwischen den Spezies da-
her in den folgenden Jahrzehnten durch zunehmend realistischere Modelle ersetzt.
Dadurch konnte unter anderem die Bedeutung nicht zufälliger Netzwerktopologien
[24], nicht zufälliger Interaktionsstärkeverteilungen [34, 35, 36], der Körpermasse bzw.
des Metabolismus [46, 47, 48, 49] sowie adaptiven Verhaltens [22, 64] für die Stabilität
von Nahrungsnetzen aufgeklärt werden.

Diese Arbeiten haben unser Verständnis bezüglich der Unterschiede zwischen realen
Nahrungsnetzen und den simplistischen Zufallsnetzwerken der frühen theoretischen
Arbeiten deutlich erhöht. Dennoch werden einige Aspekte von Nahrungsnetzen wei-
terhin nur in stark vereinfachter Form in Modellen berücksichtigt. In diesem Teil der
Arbeit wird die Beschreibung der Spezies und ihrer wechselseitigen Interaktionen
noch weiter verfeinert, mit dem Ziel, weitere Mechanismen identifizieren zu kön-
nen, die die Stabilität natürlicher Artengemeinschaften beeinflussen. Dazu wird die
interne Struktur von Populationen mit dem bereits eingeführten stadienstrukturierten
Biomassenmodell berücksichtigt. Zudem wird, ebenfalls erstmals in einem Modell kom-
plexer Nahrungsnetze, der systematische Einfluss der Körpermassen der Spezies auf
ihr Jagdverhalten und damit auf die Stärke der Interaktionen zwischen ihnen berück-
sichtigt.

Die üblicherweise zur Beschreibung der Populationsdynamik verwendeten und in
ihrer Grundform auf Lotka [55] und Volterra [56] zurückgehenden Gleichungen berück-
sichtigen nur Nahrungsaufnahme (Prädation), Reproduktion und Mortalität. Dadurch
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vernachlässigen sie die Tatsache, dass Individuen im Laufe ihres Lebens häufig über
mehrere Größenordnungen in der Masse wachsen [69, 70] und dass damit auch nicht
alle Individuen einer Population zur Reproduktion beitragen. Einige Individuen, die Ju-
venilen, investieren stattdessen alle aufgenommene Nahrung in somatische Wachstum.
Im Kontext komplexer Nahrungsnetze bedeutet das zudem, dass nicht alle Individuen
einer Spezies zur gleichen Zeit alle Beutespezies dieser Spezies konsumieren, ebenso
wie nicht alle Individuen gleichermaßen durch Prädation von den Räubern der Spezies
bedroht sind. Durch das Körperwachstum ändern sich die trophischen Beziehungen (die
Links im Nahrungsnetz) vielmehr im Laufe der individuellen Entwicklung.

Die Stärke trophischer Interaktionen wird wesentlich durch die mittleren Körper-
massen von Räuber- und Beutespezies bestimmt. Zu einem großen Teil ist dies auf die
metabolischen Bedürfnisse der Prädatoren zurückzuführen, die allometrisch mit ihrer
Körpermasse variieren. Dies wurde sowohl in empirisch motivierten als auch in theore-
tischen Studien zur Stabilität von Nahrungsnetzen berücksichtigt [46, 48] und die dabei
wirkenden Mechanismen wurden detailliert aufgeklärt [20]. Der kombinierte Einfluss
von Räuber- und Beutekörpergröße wurde dagegen noch nicht im gleichen Ausmaß un-
tersucht. Mehrere jüngere Arbeiten zeigen eindeutig, dass das Verhältnis von Räuber-
und Beutekörpergröße die Beutegreifraten beeinflusst und damit das Muster der Inter-
aktionsstärken in Nahrungsnetzen [50, 51, 53, 54, 156]. Dies wurde zumeist für die tro-
phischen Interaktionen von Fischen [50, 51] und Invertebraten [53, 54], aber auch für
die von Vögeln [70], nachgewiesen. In der Regel bevorzugen Räuber Beuteindividuen
in einem bestimmten Körpergrößenbereich, so dass die Interaktionsstärke als Funktion
des Körpermassenverhältnisses ein Maximum aufweist. Der Jagderfolg nimmt ab, wenn
die Beute zu klein und damit zu schlecht sichtbar und zu beweglich auf kleinen Län-
genskalen, oder zu groß und damit zu schnell und zu kräftig für den Prädator ist. Man
spricht daher auch von unimodalen oder, umgangssprachlich, von buckelkurvigen Inter-
aktionsstärken als Funktion des Räuber-Beute-Massenverhältnisses. Diese Erkenntnisse
wurden anhand einfacher Räuber-Beute-Paare gewonnen, jedoch bis jetzt noch nicht
auf Modelle komplexer Nahrungsnetze angewendet.

Die mittlere Körpergröße der Individuen einer Spezies bzw. eines ontogenetischen
Stadiums einer Spezies stellt somit ein generisches und empirisch sehr leicht zu bestim-
mendes Merkmal dar, das sowohl eine natürliche Unterscheidungsmöglichkeit für die
verschiedenen Stadien bietet als auch die Stärke der Interaktionen zwischen Popula-
tionen bestimmt. Es liegt daher nahe, die trophischen Positionen der Spezies ebenfalls
über ihre Körpermasse zu bestimmen. Dies erfordert jedoch ein Modell für die Topologie
von Nahrungsnetzen, das auf Körpermasseninformationen beruht. Erst kürzlich wurde
gezeigt, dass tatsächlich ein hoher Prozentsatz der Links in einem Nahrungsnetz allein
mit der Kenntnis der Körpermassen der Spezies vorhergesagt werden kann [42, 43]. Es
gibt jedoch nur wenige Modelle, die Nahrungsnetze konsistent auf der Basis von Kör-
pergrößen sowie von diesen abhängigen mechanistischen Annahmen über das Jagdver-
halten der Spezies konstruieren [41, 149, 150]. In diesem Kapitel werden empirische
Daten zu Körpermassenverteilungen und allometrischen Gradverteilungen in Ökosys-
temen benutzt, um ein stochastisches Modell für die Struktur von Nahrungsnetzen zu
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formulieren, das vollständig auf Körpermasseninformationen und einfachen, aber öko-
logisch wohl fundierten Regeln beruht.

Im folgenden Abschnitt werden zunächst das Modell für die Netzwerktopologie
eingeführt und die hier verwendeten dynamischen Gleichungen diskutiert. Danach
wird gezeigt, dass sowohl ontogenetische Stadienstruktur als auch vom Räuber-Beute-
Massenverhältnis abhängige Interaktionsstärken die Stabilität von Nahrungsnetzen er-
höhen.

4.2 Modell

4.2.1 Nahrungsnetztopologie

Es wird angenommen, dass die Interaktionen zwischen Populationen in den Modell-
nahrungsnetzen wesentlich durch die mittleren Körpermassen beeinflusst werden. Die
meisten aktuellen topologischen Nahrungsnetzmodelle beruhen dagegen entweder auf
phylogenetischen Korrelationen [30, 31, 32] oder auf eindimensionalen abstrakten Ni-
schenachsen, die eine Hierarchie unter den Spezies generieren [25, 26, 27]. Der Ni-
schenwert einer Spezies in den genannten Modellen lässt sich nicht unmittelbar mit der
Körpermasse der Spezies identifizieren, obwohl auch diese eine trophische Hierarchie
erzeugt [39]. So sind beispielsweise im Nischenmodell die Spezies gleichförmig über
ein bestimmtes Intervall der Nischenachse verteilt [27], während die Körpermassen der
Spezies in natürlichen Artengemeinschaften nie gleichförmig über die Körpermassen-
achse verteilt sind. Stattdessen werden eher logarithmische Normalverteilungen oder
multimodale Verteilungen gefunden [151].

Aus diesem Grund wird hier ein einfaches Modell für die Struktur von Nahrungsnet-
zen eingeführt, das vollständig auf Körpermassen basiert. Es ist nicht beabsichtigt,
mit diesem Modell die Topologien bestimmter empirischer Nahrungsnetze zu repro-
duzieren, obschon gezeigt wird, dass zumindest eine Reihe einfacher topologischer
Eigenschaften wie der Verknüpfungsgrad der Netzwerke, der Anteil von Spezies ohne
Prädatoren (sogenannte Top-Prädatoren) oder Gradverteilungen durchaus im Rahmen
dessen liegen, was in natürlichen Nahrungsnetzen beobachtet wird. Stattdessen baut
das Modell auf möglichst einfachen, aber plausiblen Regeln auf, die die wichtigsten
Trends bezüglich der Körpermassen berücksichtigen, die in empirischen Daten gefun-
den werden. Dazu gehören z. B. das breiter werdende Beutespektrum oder die ab-
nehmende Vulnerabilität (die Zahl der Prädatorenspezies einer Art) mit zunehmender
Körpermasse.

Der Algorithmus, mit dem die Nahrungsnetze konstruiert werden, besteht aus zwei
Schritten: Zunächst wird jeder Spezies eine mittlere adulte Körpermasse mi zugewiesen,
die aus einer deka-logarithmischen Normalverteilung mit logarithmischem Mittelwert
ζM = 8 und Breite σM = 8 gezogen wird. Massen, die 8 Größenordnungen kleiner oder
größer als der logarithmische Mittelwert sind, werden aus numerischen Gründen nicht
berücksichtigt. Damit überspannt die Achse potentieller Körpermassen 16 Größenord-
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nungen, was mit empirischen Ergebnissen kompatibel ist [151]. Darüber hinaus wird
durch diese Wahl der Parameter die kleinste mögliche adulte Körpermasse auf 1 fixiert.

Juvenile Individuen wachsen oft über mehrere Größenordnungen in der Körper-
masse, bevor sie zu Adulten heranreifen. In der stadienstrukturierten Approximation
kann einem Netzwerkknoten, der mit einem juvenilen Stadium assoziiert ist, allerdings
nur eine feste Körpermasse anstelle einer Körpermassenverteilung zugeordnet werden.
Wie zuvor wird das Größenverhältnis von der Masse bei der Geburt zur Masse beim
Reifen (die identisch mit der adulten Körpermasse ist) auf den Wert z = 10−2 gesetzt.
Der geometrische Mittelwert dieser zwei Größen wird als Näherungswert für die Kör-
permasse eines typischen juvenilen Individuums der betrachteten Spezies angenom-
men. Die mittleren Körpermassen der juvenilen Stadien werden somit auf einen Wert
genau eine Größenordnung kleiner als die der zugehörigen adulten Stadien gesetzt.
Der Größenunterschied zwischen den Individuen einer Art ist damit deutlich geringer
als der Unterschied zwischen Individuen zweier zufällig ausgewählter Arten. Dies recht-
fertigt die in Kapitel 2.3 gemachte Vereinfachung, nur die metabolischen Unterschiede
zwischen Spezies, aber nicht die innerhalb einer Spezies zu berücksichtigen.

Im zweiten Schritt werden die trophischen Links zwischen Prädatoren (i) und ihren
Beutespezies ( j) gesetzt. Hierzu wird zunächst angenommen, dass es für einen Räu-
ber mit Körpermasse mi eine bevorzugte (optimale) Beutegröße mopt,i(mi) gibt. Eine
Spezies j, die exakt diese Körpergröße hat, wird mit Wahrscheinlichkeit 1 als Beute
angesehen (d.h., Links zwischen derartigen Räuber-Beute-Paaren werden determinis-
tisch gesetzt). Spezies mit kleinerer oder größerer Körpermasse werden nur noch mit
einer gewissen Wahrscheinlichkeit P als Beute angesehen, die umso kleiner ist, je weiter
m j von mopt,i abweicht. Die Wahrscheinlichkeit, dass ein Link von einer Spezies j zur
Räuberspezies i generiert wird, hängt daher sowohl von mi als auch von m j ab. Hier
wird eine gaussförmige Abhängigkeit von den logarithmischen Körpermassen angenom-
men:

P(m j|mi) = exp

�

(ln(m j)− ln(mopt,i))
2

2σ2
i

�

. (4.1)

Für jedes Speziespaar (i, j) wird P(m j|mi) ermittelt und mit einer Zufallszahl aus dem
Intervall [0; 1], die aus einer gleichförmigen Wahrscheinlichkeitsverteilung gezogen
wird, verglichen. Ein Link wird gesetzt, wenn P(m j|mi) größer als diese Zufallszahl
ist. Die Regeln zum Aufbau der körpermassenbasierten Nahrungsnetze sind in Abbil-
dung 4.1 im Vergleich mit dem Nischenmodell skizziert.

Es wird ferner angenommen, dass der Parameter mopt,i gemäß einem einfachen Po-

tenzgesetz von der Körpermasse des Räubers abhängt: mopt,i(mi) = b1m
b2

i
. Die Größe

σi misst die Breite der trophischen Nische des Prädators und ist überσi(mi) = b3 ln(mi)

mit mi verbunden. Die drei Parameter b1,2,3 bestimmen die Form des Nahrungsnet-
zes und können im Prinzip genutzt werden, um die Modellnetzwerke an empirische
Nahrungsnetze zu fitten. Da alle Parameter positiv sind (Tabelle 4.1), nehmen die
bevorzugte Beutegröße und die Breite der trophischen Nische mit der Prädatoren-
masse zu. Die Werte der Parameter wurden so gewählt, dass sich realistische Werte
des Verknüpfungsgrades (connectance) C ≈ 0, 18 . . . 0, 24 sowie realistische Längen von
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Abbildung 4.1: Konstruktionsprinzipien des Nischenmodells (links) und des hier ent-
wickelten körpermassenbasierten Netzwerkmodells (rechts) im Vergleich. Auf der ab-
strakten Nischenachse sind die Spezies gleichmäßig verteilt, während sie auf der Kör-
permassenachse einer logarithmischen Normalverteilung folgen (oben). Im Nischennetz
sind alle Spezies, deren Nischenwerte in einen um ci zentrierten Bereich (die trophischen
Nische von i) mit Breite ni ri fallen, Beute des Prädators mit Nischenwert ni. Die Parame-
ter ci und ri werden für jeden Prädator aus Wahrscheinlichkeitsverteilungen bestimmt,
deren Erwartungswerte so angepasst sind, dass sich ein vorgegebener Verknüpfungs-
grad C ergibt. Im körpermassenbasierten Netzwerk werden Spezies nur mit einer be-
stimmten Wahrscheinlichkeit, die mit wachsendem Abstand von mopt,i kleiner wird, von
einem Prädator mit Körpermasse mi als Beute betrachtet. Dadurch ist es möglich, dass
die trophische Nische des Prädators Lücken enthält.
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Nahrungsketten ergeben. Wenn die trophischen Level der Spezies als kürzester Abstand
zu den Ressourcen, gemessen über Ketten trophischer Links, definiert werden, werden
maximal vier trophische Level erzeugt. Der Maximalwert der mittleren trophischen Lev-
el, die rekursiv als Mittelwert der trophischen Level aller Beutespezies der jeweiligen Art
plus 1 berechnet werden, liegt meist zwischen 5 und 6. Die Auswertung weiterer charak-
teristischer Eigenschaften, mit denen die Struktur der Nahrungsnetze beurteilt werden
kann, wie z. B. die Vulnerabilitäts- und Generalitätsverteilungen1, erfolgt in Kapitel 4.4.

Die ontogenetischen Stadien einer Spezies werden als unabhängige Knoten im Netz-
werk behandelt, d. h. den Stadien werden ihre Beutespezies unabhängig voneinander
zugeordnet. Die einzige Ausnahme hiervon stellen Basalarten dar, also die Spezies, die
keine andere Spezies als Beute haben: Wenn eines der Stadien einer Spezies keine Beute
hat, werden potentielle trophische Links zum anderen Stadium entfernt. Damit wird
sichergestellt, dass eine Spezies entweder als Ganzes Basalart ist oder nicht. Dies ist
notwendig, da sich der metabolische Typ bzw. die Nahrung von Basalarten in der Regel
grundlegend von denen der anderen Spezies unterscheiden.

4.2.2 Populationsdynamik

Als Vergleichspunkt, der benötigt wird, um den Einfluss stadienstrukturierter Popula-
tionen auf die Stabilität der Netzwerke beurteilen zu können, werden Systeme mit
homogenen Populationen betrachtet. Die dynamischen Gleichungen, die hier benutzt
werden, um die Dynamik der Biomasse Bi von Spezies i zu beschreiben, orientieren
sich an dem bioenergetischen Modell von Yodzis und Innes [47], beinhalten aber Jagd-
koeffizienten, die von den Körpermassen der Räuber- und der Beutespezies abhängen.
Mit der in den Gleichungen (2.22) und (2.23) eingeführten Notation ist die Biomassen-
dynamik einer Spezies mit homogener Population durch eine Bilanzgleichung zwischen
Biomassenproduktion und Mortalität gegeben:

dBi(t)

d t
= νi(t)Bi(t)−µi(t)Bi(t) . (4.2)

Die Netto-Biomassenproduktionsrate νi(t) ist wie gehabt als Differenz zwischen der
Nahrungsassimilationsrate und der metabolischen Rate definiert, während die Mortali-
tätsrate µi(t) Verluste durch Prädation und die Hintergrundmortalitätsrate zusammen-
fasst. Die Biomassenproduktionsrate der Basalarten wird durch eine logistische Wachs-
tumsfunktion beschrieben:

νi(t)Bi(t) = RiBi(t)

�

1−
Bi(t)

Ki

�

, (4.3)

mit maximaler Wachstumsrate Ri und Sättigungsdichte Ki. Zur Modellierung der
Nahrungsaufnahme der Konsumenten wird in diesem Teil der Arbeit die auch von der

1 Die Generalität einer Spezies bezeichnet die Anzahl ihrer Beutespezies und die Vulnerabilität gibt die
Anzahl ihrer Räuber an.
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Prädatorendichte abhängige Beddington-De Angelis-Form der funktionellen Antwort
(Gleichung (2.10)) benutzt:

gi j(t) =
∑

j

yαi

a2i j
fi jB j(t)

B0+
∑

k a2ik
fikBk(t) + cBi(t)

. (4.4)

In den meisten theoretischen Arbeiten zur Stabilität von Nahrungsnetzen werden
die Jagdkoeffizienten a2i j

und die Halbsättigungsdichte B0 als konstante Parameter
angenommen. Damit wird nur der Anstieg der Beutegreifrate mit einem Potenzgesetz
in der Prädatorkörpermasse berücksichtigt (siehe Gleichungen (2.15) und (2.16)), der
kombinierte Einfluss von Räuber- und Beutekörpergröße auf die Rate, mit der Präda-
toren erfolgreich Beuteindividuen erlegen, wird jedoch vernachlässigt. Hier wird dage-
gen angenommen, dass der Jagderfolg, der durch die Jagdkoeffizienten a2i j

beschrie-
ben wird, in der gleichen Weise von der Räuber- und der Beutekörpermasse abhängt
wie die Wahrscheinlichkeit, dass der entsprechende trophische Link im Nahrungsnetz
überhaupt realisiert ist (Gleichung (4.1)):

a2i j
(mi, m j) = exp

�

(ln(m j)− ln(mopt,i))
2

2σ2
i

�

, (4.5)

mit mopt(mi) und σ(mi) wie oben definiert. Diese Funktion ist für gegebene Räuberkör-
permasse symmetrisch im Räuber-Beute-Körpermassenverhältnis und wurde vornehm-
lich aufgrund ihrer Einfachheit gewählt. Im Allgemeinen muss die Körpermassenab-
hängigkeit des Jagderfolgs jedoch keine derartige Symmetrie aufweisen [51, 52, 53,
124]; von Bedeutung ist lediglich, dass die Interaktionsstärken von Räuber-Beute-
Paaren mit sehr atypischen Körpermassenverhältnissen reduziert werden.

Um die Auswirkungen der unimodalen Jagdkoeffizienten beurteilen zu können, wer-
den die Interaktionsstärken quantitativ ausgewertet. Zudem werden vergleichende Si-
mulationen durchgeführt, in denen die Jagdkoeffizienten konstant sind: a2i j

= 1∀(i, j).
Dies entspricht der klassischen Form der Dynamik, die z. B. in [47] oder [48] verwendet
wurde. Mit der Stärke einer Interaktion ist im Allgemeinen der maximale Biomassen-
fluss pro Räuber- und Beutebiomasseneinheit durch den entsprechenden Link gemeint.
Sie ist hier durch

si j = αi y
a2,i j fi j

B0

(4.6)

gegeben. Dieser Maximalwert wird dann erreicht, wenn sowohl Räuber- als auch
Beutebiomassen sehr klein sind und somit die Handhabungszeit und die Interferenz-
konkurrenz zwischen den Prädatoren vernachlässigbar sind. Die Interaktionsstärken
berücksichtigen mit dieser Definition neben der Körpermassenabhängigkeit der Jagd-
koeffizienten auch die metabolischen Unterschiede zwischen den Spezies.

Zur Modellierung stadienstrukturierter Populationen werden die Gesamt-Biomassen
Bi der Spezies wie zuvor in juvenile Biomassen Ji und adulte Biomassen Ai aufgeteilt.
Deren Dynamik wird mit den in Kapitel 2 eingeführten Gleichungen (2.24) und (2.25)
beschrieben, in denen die funktionellen Antworten und die Jagdkoeffizienten durch
(4.4) bzw. (4.5) gegeben sind.
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4.2.3 Parametrisierung und allometrische Skalierung

Die Assimilationseffizienz λ hat für alle Räuber-Beute-Paare den Wert 0,85, womit
angenommen wird, dass die Basalarten ebenfalls Tiere (z. B. Detritivoren) sind und
keine Pflanzen, da letztere mit einer deutlich geringeren Effizienz von ca. 0,45 verdaut
werden [47]. fi j bezeichnet den Anteil der zur Jagd zur Verfügung stehenden Zeit, den
Prädator i zur Suche nach Spezies j aufwendet. Es wird eine gleichmäßige Aufteilung
der Jagdzeit auf alle Beutespezies angenommen, so dass die Parameter fi j den Wert
(1/Anzahl Beutespezies von i) haben. Der Parameter z, der das Verhältnis der juvenilen
Körpergröße bei der Geburt zur Körpergröße beim Reifen beschreibt, geht hier nicht
nur in die Reifungsfunktion γi ein (siehe Gleichung (2.25)), sondern wird wie oben
beschrieben auch zur Bestimmung der Topologie der Netzwerke verwendet.

Die Sättigungsdichten der Basalarten, Ki, ihre maximalen Wachstumsraten, Ri, sowie
die massenspezifischen metabolischen Raten aller anderen Spezies, αi, skalieren al-
lometrisch mit der Körpergröße entsprechend Potenzgesetzen, deren Exponent im er-
sten Fall 1/4 und in den beiden letzten Fällen −1/4 ist:

Ki = K0m
0,25

i
(4.7)

Ri = R0m
−0,25

i
(4.8)

αi = α0m
−0,25

i
. (4.9)

K0 kann o.B.d.A. auf 1 gesetzt werden (dies entspricht lediglich einer geeigneten Wahl
der Einheit des Volumens) und die Einheit der Zeit wird so gewählt, dass für Basalarten
mit Masse 1 (der kleinstmöglichen adulten Körpermasse) Ri = 1 ist, das heißt R0 = 1.
Für invertebrate Konsumenten impliziert diese Wahl α0 = 0, 314 und y = 8 [45, 48].

Die Parameter sind mit ihren in den Simulationen verwendeten numerischen Werten
in Tabelle 4.1 zusammengefasst.

4.3 Simulationen

Der Einfluss der Stadienstruktur der Populationen auf die Stabilität der Nahrungsnetze
wird untersucht, indem Simulationsläufe mit strukturierten Populationen mit solchen
mit homogenen Populationen verglichen werden. Der Effekt körpermassenabhängiger
Jagdkoeffizienten wird wird analog ermittelt, indem vergleichende Simulationsläufe
mit konstanten Jagdkoeffizienten durchgeführt werden. Um die Notation abzukürzen,
wird im Weiteren die folgende Konvention verwendet: In Modell 1 sind die Populatio-
nen homogen und die Jagdkoeffizienten konstant, Modell 2 verbindet körpermassen-
abhängige Jagdkoeffizienten mit homogenen Populationen und die Modelle 3 und 4
kombinieren stadienstrukturierte Populationen mit konstanten (3) bzw. körpermassen-
abhängigen Jagdkoeffizienten (4).

In jedem Simulationslauf wird zunächst ein Nahrungsnetz mit S Spezies erzeugt, was
2S Netzwerkknoten (den Populationen der ontogenetischen Stadien) in den Modellen
3 und 4 entspricht. Die Biomassendichten der Spezies bzw. Stadien werden mit zufäl-
ligen Werten aus dem Intervall (0; 0, 1] initialisiert. Die Populationsdynamik wird für
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Parameter Symbol Numerischer Wert
log. Mittelwert der Körpermassenverteilung ζM 8
Breite der Körpermassenverteilung σM 8
Mantisse der opt. Beutekörpermasse b1 0,02
Exponent der opt. Beutekörpermasse b2 0,8
Proportionalitätskonstante der Nischenbreite b3 0,15
Sättigungsdichte der Basalarten K0 1
max. Wachstumsrate der Basalarten R0 1
Assimilationseffizienz λ 0,85
max. Aufnahmerate (rel. zur metabolischen Rate) y 8
massenspez. metabolische Rate α0 0,314
Halbsättigungsdichte B0 0,5
Prädatoreninterferenz c 0,2
Geburt-zu-Reifung-Körpermassenverhältnis z 0,01

Tabelle 4.1: Parameter, die für das topologische Nahrungsnetzmodell und in den dyna-
mischen Gleichungen benutzt werden. Die Parameter b1,2,3 bestimmen auch die Form
der körpermassenabhängigen Jagdkoeffizienten a2i j

.

5 · 105 Zeiteinheiten berechnet. Die Einheit der Zeit ist dabei durch die Wahl von
R0 = 1 in Abschnitt 4.2.3 festgelegt. Diese Zeit ist ausreichend lang gewählt, damit
auch die schwersten Spezies, die eine sehr langsame Populationsdynamik haben, einen
stationären dynamischen Zustand (in der Regel einen Fixpunkt oder stabile Oszillatio-
nen) erreichen können. Eine Spezies wird als ausgestorben angesehen und dauerhaft
aus dem System entfernt, wenn ihre Biomasse unter den Wert 10−6 fällt.

Die Simulationen wurden über einem Intervall der Diversität, von S = 20 bis S = 80,
mit einer Schrittgröße von 4 durchgeführt, um mögliche Diversitätseffekte aufzudecken.
Für jeden Wert von S wurden die Simulationsergebnisse über 1.000 einzelne Simu-
lationsläufe gemittelt, was zu einer Gesamtzahl von 16.000 Simulationen pro Modell
führt. Die Verteilungen der Linkstärken, der Vulnerabilität und der Generalität, sowie
die Mittelwerte der weiteren topologischen Kenngrößen wurden aus 10.000 Simu-
lationsläufen pro Modell, mit Netzwerken mit 50 Spezies, ermittelt. Die numerische
Integration wurde mit einem Runge-Kutta-Fehlberg-Algorithmus mit lokaler absoluter
Fehlertoleranz εabs. = 10−4 und mit relativer Fehlertoleranz εrel. = 10−6 durchgeführt.

4.4 Ergebnisse

4.4.1 Initiale Struktur der Nahrungsnetze

Zunächst wird die initiale Topologie der Nahrungsnetze mit homogenen bzw. mit sta-
dienstrukturierten Populationen untersucht. Die Netzwerke mit strukturierten Popula-
tionen bestehen aus 2S Knoten, von denen der Hälfte eine zufällig aus einer logarith-
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mischen Normalverteilung gezogene adulte Körpermasse zugeordnet ist, während die
Körpermassen der juvenilen Stadien deterministisch auf ein Zehntel der adulten Kör-
permasse gesetzt werden. Im Gegensatz dazu folgen alle S Körpermassen, die mit den
Knoten in den Netzwerken mit homogenen Populationen assoziiert sind, der logarith-
mischen Normalverteilung. Diese Unterschiede in der Anzahl der effektiven Netzwerk-
knoten und in der Statistik der Körpermassen führen zu systematischen Unterschieden
in der Netzwerktopologie.

In Tabelle 4.2 sind einige einfache statistische Kenngrößen angegeben, die standard-
mäßig zur Charakterisierung von Nahrungsnetztopologien verwendet werden [27, 31].
Da für die initiale, binäre Linkstruktur der Nahrungsnetze die Jagdkoeffizienten nicht
wichtig sind (sie beeinflussen lediglich die Stärke der Interaktionen und damit die Popu-
lationsdynamik, siehe unten), wird an dieser Stelle nur zwischen Modellen mit homoge-
nen bzw. strukturierten Populationen unterschieden. Die hier ermittelten Werte liegen
durchwegs in Bereichen, die auch in empirischen Nahrungsnetzen gefunden werden,
wobei der Anteil der Basalarten eher am unteren Ende der Verteilung und der Anteil
der Omnivoren am oberen Ende der Verteilung liegt [152]. Der deutlich höhere An-
teil kannibalistischer Spezies in Nahrungsnetzen mit strukturierten Populationen ist auf
adulte Stadien zurückzuführen, die die Juvenilen der eigenen Art konsumieren.

〈T L〉min 〈T L〉ds C T I B Kannib. Omniv.
homog. Pop. 2,38 3,14 0,23 0,05 0,87 0,08 0,03 0,72
strukt. Pop. 2,34 3,21 0,22 0,02 0,90 0,08 0,20 0,87

Tabelle 4.2: Statistische topologische Eigenschaften von Nahrungsnetzen mit homoge-
nen bzw. stadienstrukturierten Populationen. Angegeben sind die Mittelwerte der mi-
nimalen bzw. durchschnittlichen trophischen Level, des Verknüpfungsgrades (C), der
Anteile der Top-Prädatoren (T), intermediären Arten (I) und Basalarten (B) sowie der
Anteile kannibalistischer und omnivorer Arten. Die Daten wurden aus 10.000 Netzwer-
ken mit 50 Spezies ermittelt.

Statt nur die gemittelten Größen zu betrachten, ist es auch wichtig zu untersuchen,
wie sich die Spezies bzw. Stadien auf die trophischen Level verteilen, um beurteilen
zu können, ob die Modellnetzwerke eine sinnvolle Struktur haben. Die entsprechenden
Verteilungen sind in Abbildung 4.2 als Funktion der Spezieszahl S dargestellt. Mit dem
trophischen Level ist ab hier stets der kürzeste Abstand zu den Ressourcen gemeint.
Im Fall strukturierter Populationen werden die trophischen Level der beiden Stadien
separat ausgewertet.

Sowohl in den Netzen mit homogenen als auch in denen mit heterogenen Populatio-
nen werden die Nahrungsketten umso länger, je größer die Netzwerke sind: Der Anteil
der Basalarten und der Konsumenten auf dem zweiten trophischen Level nimmt ab
(nicht jedoch deren absolute Zahlen), während der Anteil der Konsumenten auf dem
dritten trophischen Level ansteigt. Der Anteil von Prädatoren auf dem vierten trophi-
schen Level ist sehr niedrig und nahezu konstant. Spezies mit einem noch größeren
Abstand zu den Ressourcen treten praktisch nicht auf. Der Hauptunterschied zwischen
Nahrungsnetzen mit homogenen bzw. stadienstrukturierten Populationen ist, dass bei
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letzteren die Nahrungsketten aufgrund des geringeren Anteils von Spezies auf der drit-
ten und vierten trophischen Ebene im Durchschnitt etwas kürzer sind.
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Abbildung 4.2: Anteil der Spezies auf den unterschiedlichen trophischen Leveln als Funk-
tion der Spezieszahl S. Dünne, gestrichelte Linien stellen die Ergebnisse für homogene
Populationen dar; dicke, durchgezogene Linien zeigen stadienstrukturierte Populatio-
nen an. Das erste trophische Level (Basalarten) ist rot dargestellt, das zweite grün, das
dritte blau und das vierte magenta.

Die kumulativen Generalitäts- und Vulnerabilitätsverteilungen sind sehr breit und
weichen von einem einfachen exponentiellen Verhalten ab (Abbildung 4.3). In em-
pirischen Nahrungsnetzen fallen diese Verteilungen oft ungefähr exponentiell ab
[28], was Nahrungsnetze von vielen anderen Netzwerktypen unterscheidet [153].
Abweichungen vom exponentiellen Verhalten werden vor allem in Fließgewässer-
Nahrungsnetzen gefunden [28, 151]. In Nahrungsnetzen mit strukturierten Populatio-
nen sind die Verteilungen deutlich breiter, da jedes Stadium einer Spezies theoretisch bis
zu 2S Prädatoren oder Beutespezies haben kann. Auch wenn die Verteilungen um dop-
pelt gezählte Spezies korrigiert werden (z. B. wenn ein Prädator sowohl das juvenile als
auch das adulte Stadium einer Spezies jagt), bleiben sie breiter als im Fall homogener
Populationen.

Die beiden untersuchten Alternativen bezüglich der Jagdkoeffizienten (konstant oder
körpermassenabhängig) beeinflussen zwar nicht das Muster der realisierten trophischen
Interaktionen, aber sie haben einen Einfluss auf die Verteilung der Interaktionsstärken.
Der Unterschied zwischen den beiden Alternativen ist in Abbildung 4.4 illustriert: Die
Verteilung der Interaktionsstärken ist zu kleineren Werten verschoben, wenn der Jagder-
folg bei ungünstigen Körpermassenverhältnissen abnimmt. Zudem ist das untere Ende
der Verteilung in diesem Fall etwas breiter. Durch die unimodalen Jagdkoeffizienten
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Abbildung 4.3: Kumulative Generalitäts- (a) und Vulnerabilitäts- (b) Verteilungen von
Netzwerken nach der Initialisierung. Die Daten wurden aus 10.000 Netzwerken mit
S = 50 Spezies gewonnen. Schwarze, gestrichelte Linien: homogene Populationen;
blaue, durchgezogene Linien: stadienstrukturierte Populationen; blaue, gepunktete Li-
nien: ebenfalls für stadienstrukturierte Populationen, aber um doppelt gezählte Spezies
korrigiert.

in den dynamischen Gleichungen werden also mehr schwache Links erzeugt und die
mittlere Stärke aller Interaktionen in den Netzwerken nimmt leicht ab.
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Abbildung 4.4: Normierte Verteilung der Linkstärken aus 10.000 Netzwerkenmit S = 50

stadienstrukturierten Populationen. Schwarze, gestrichelte Linie: konstante Jagdkoef-
fizienten; rote, durchgezogene Linie: körpermassenabhängige Jagdkoeffizienten.
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4.4.2 Stabilität und finale Struktur der Nahrungsnetze

Als Maß für die Stabilität der Nahrungsnetze wird ihre Robustheit unter der Evolution
der Populationsdynamik ausgewertet. Die Robustheit ist dabei der Anteil der überleben-
den Spezies, d. h. derjenigen Spezies, die bei Abbruch des Simulationslaufs mit einer
Biomassendichte > 10−6 im Netzwerk vertreten sind. Zum Vergleich der vier Modelle
wird zunächst die über die initiale Diversität gemittelte Robustheit betrachtet (Abbil-
dung 4.5).

Das zentrale Ergebnis ist, dass das klassische Modell (1), das weder Populations-
heterogenität noch massenabhängige Jagdkoeffizienten berücksichtigt, die geringste
Robustheit aufweist. Die Stabilität der Netzwerke steigt, wenn die Körpermassenab-
hängigkeit der Jagdkoeffizienten berücksichtigt wird (Modell 2) oder wenn die dyna-
mischen Gleichungen für stadienstrukturierte Populationen verwendet werden (Modell
3). Die Kombination der realistischen Annahmen bezüglich Populationsstruktur und In-
teraktionsstärkeverteilungen (Modell 4) führt bemerkenswerterweise jedoch nicht zu
einer weiteren Erhöhung der Stabilität: Die Robustheit sinkt unter den für Modell 3
gemessenen Wert und bleibt nur marginal über dem für Modell 2 gemessenen Wert.

Um zu untersuchen, wie sich die Netzwerkstruktur unter der Populationsdynamik
ändert, wurde die Robustheit auch für die trophischen Ebenen einzeln berechnet. Das
dritte und vierte trophische Level wurden dabei gemeinsam ausgewertet, da die Ergeb-
nisse für das vierte Level aufgrund der geringen Zahl von Spezies auf diesem Level
stark fluktuieren. Es zeigt sich, dass der stabilisierende Einfluss der Populationshetero-
genität stark von der trophischen Ebene abhängt: Am größten ist er für Basalarten und
nimmt sukzessive mit der Höhe der trophischen Position ab. Wenn die Jagdkoeffizien-
ten von den Körpermassen der Räuber- und Beutespezies abhängen (Modelle 2 und 4),
hat die Berücksichtigung von Populationsheterogenität sogar einen negativen Einfluss
auf die Stabilität der Spezies auf den trophischen Ebenen 3 und 4. Im Gegensatz dazu
erhöhen massenabhängige Jagdkoeffizienten im Fall homogener Populationen die Über-
lebenswahrscheinlichkeit der Spezies auf allen trophischen Ebenen (Modelle 1 und 2).
Für stadienstrukturierte Populationen erhöhen massenabhängige Jagdkoeffizienten nur
die Stabilität des ersten Levels (Modelle 3 und 4).

Die nicht über die Diversität gemittelte Darstellung der Ergebnisse (Abbildung 4.6)
verdeutlicht den Einfluss heterogener Populationen noch in einer anderen Hinsicht: In
den Modellen mit homogenen Populationen (Modelle 1 und 2) erhöht sich die mittlere
Länge von Nahrungsketten in den Netzwerken unter dem Einfluss der Populationsdy-
namik noch weiter, da die Konsumenten auf dem dritten und vierten trophischen Level
eine deutlich höhere Wahrscheinlichkeit zu überleben haben als die Basalarten und die
Spezies auf dem zweiten Level. In den Modellen mit heterogenen Populationen (Mo-
delle 3 und 4) kann man von einem derartigen Effekt dagegen nicht sprechen, da die
Basalarten mit Abstand am robustesten sind und die Konsumenten auf den höchsten
trophischen Ebenen nur eine geringfügig höhere Überlebenswahrscheinlichkeit haben
als die Spezies auf dem zweiten Level. Dadurch werden die Nahrungsketten im Mittel
ein wenig kürzer.
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Abbildung 4.5: Totale Robustheit der Nahrungsnetze sowie der einzelnen trophischen
Ebenen, gemittelt über die Diversität S. Schwarze Balken: Modell 1 (konstante Jagd-
koeffizienten und homogene Populationen), rote Balken: Modell 2 (körpermassenab-
hängige Jagdkoeffizienten und homogene Populationen), blaue Balken: Modell 3 (kon-
stante Jagdkoeffizienten und heterogene Populationen), violette Balken: Modell 4 (kör-
permassenabhängige Jagdkoeffizienten und heterogene Populationen).
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Zuletzt zeigt sich in dieser Darstellung der Ergebnisse, dass in allen vier Modellen
ein positiver Zusammenhang zwischen der Netzwerkgröße (der Diversität) und der Ro-
bustheit der Systeme besteht. Diese positive Diversitäts-Stabilitätsrelation entspricht der
klassischen Auffassung über die Stabilität komplexer ökologischer Systeme [10, 11].
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Abbildung 4.6: Robustheit der Nahrungsnetze als Funktion der Spezieszahl S. a: Modell
1, b: Modell 2, c: Modell 3, d: Modell 4. Die schwarze Linie gibt die totale Robustheit
an. Die Robustheit der Basalarten ist rot dargestellt, die der Spezies auf dem zweiten
trophischen Level ist grün und die der Spezies auf dem dritten und vierten trophischen
Level ist blau.

Durch das Aussterben einiger Spezies können sich auch die eingangs untersuchten
topologischen Eigenschaften der Netzwerke ändern. Es werden jedoch nur geringfügige
Änderungen beobachtet, die im Wesentlichen die Robustheitsunterschiede der Spezies
auf den verschiedenen trophischen Leveln und die erwähnten Tendenzen in der Än-
derung der Länge von Nahrungsketten widerspiegeln. Die ermittelten Werte stimmen
daher weiterhin gut mit empirischen Daten überein (Tabelle 4.3). Die kumulativen
Generalitäts- und Vulnerabilitätsverteilungen sowie die Interaktionsstärkeverteilungen
ändern ihre Form nicht qualitativ, so dass auf eine Darstellung der Kurven verzichtet
wird. Die Gradverteilungen fallen nach Berechnen der Populationsdynamik lediglich
ein wenig schneller ab, da die ausgewerteten Netzwerke nun im Mittel aus weniger als
50 Spezies bestehen.

4.5 Diskussion

In diesem Teil der Arbeit wurde ein stochastisches Modell für die Topologie von
Nahrungsnetzen entwickelt. Die Grundannahme des Modells ist, dass das Auftreten und
die Stärke von trophischen Interaktionen wesentlich durch die relativen Körpermassen

61



der Spezies bestimmt sind. Die Regeln, nach denen die Links zwischen Räuber-Beute-
Paaren gesetzt werden und die die Stärke der Interaktionen bestimmen, wurden aus
empirischen Daten abgeleitet [39, 53, 151, 154]. Es konnte gezeigt werden, dass in
einem derartigen körpermassenbasierten Modellierungsansatz realistische Annahmen
bezüglich der Interaktionsstärkeverteilungen und der internen Struktur von Populatio-
nen die Stabilität der Artengemeinschaften erhöhen.

Eine Vielzahl von Arbeiten hat in den letzten Jahren deutlich gemacht, dass die Kör-
pergröße der Arten eine wichtige Rolle bei der Strukturierung ökologischer Gemein-
schaften [154, 155, 156] und bei der Stabilisierung ihrer Dynamik [48, 49] spielt. In den
meisten theoretischen Studien wird die Körpergröße jedoch nur in den Gleichungen der
Populationsdynamik berücksichtigt, in der Regel entsprechend dem bioenergetischen
Ansatz von Yodzis und Innes [47], aber nicht in der Linkstruktur der Nahrungsnetze.
Ausnahmen hiervon bilden das Modell von Loeuille und Loreau [41] sowie das allomet-

ric diet breadth model (ADBM) von Petchey et al. [42] (siehe aber auch [149, 150]).
Die beiden genannten Modelle stellen wichtige Wegpunkte bei der Entwicklung rea-

listischer, körpermassenbasierter Nahrungsnetzmodelle dar, allerdings sind sie aufgrund
einiger sehr spezieller Annahmen nicht als Vorlage für die hier durchgeführten Unter-
suchungen geeignet. So nimmt das Modell von Loeuille und Loreau [41] einen kon-
stanten absoluten Unterschied zwischen der Körpermasse der Prädatoren und ihrer
bevorzugten Beutekörpergröße an, statt ein konstantes oder langsam mit der Präda-
torengröße variierendes optimales Räuber-Beute-Massenverhältnis. Letzteres ist jedoch
die geeignetere Annahme, wenn sich die Körpergrößen der Spezies einer Gemeinschaft
um mehrere Größenordnungen unterscheiden. Darüberhinaus unterstützen empirische
Untersuchungen zum Zusammenhang von Räuber- und Beutekörpermassen annähernd
konstante Massenverhältnisse, wie sie in diesem Kapitel verwendet werden [39].

Das ADBM hat dagegen den Nachteil, die Linkstrukturen der Netzwerke vollständig
deterministisch zu erzeugen, d. h., sobald die Körpermassen der Spezies festgelegt sind,
ist jeder Link durch die Regeln des Modells strikt vorgegeben. Die dabei verwendeten al-
lometrischen Skalierungsrelationen für Handhabungszeiten und Jagdkoeffizienten sind
außerdem möglicherweise nicht konsistent mit empirischen Daten [51, 52, 53, 54].
Zusätzlich legt eine kürzlich veröffentlichte Neuauswertung des Modells nahe, dass

〈T L〉min 〈T L〉ds C T I B Kannib. Omniv.
Modell 1 2,49 3,18 0,23 0,07 0,86 0,07 0,04 0,67
Modell 2 2,42 3,89 0,23 0,06 0,86 0,08 0,04 0,68
Modell 3 2,29 3,07 0,21 0,07 0,80 0,13 0,20 0,81
Modell 4 2,25 2,99 0,21 0,08 0,78 0,14 0,20 0,79

Tabelle 4.3: Statistische topologische Eigenschaften der vier Nahrungsnetzmodelle nach
Berechnen der Populationsdynamik. Angegeben sind die Mittelwerte der minimalen
bzw. durchschnittlichen trophischen Level, des Verknüpfungsgrades (C), der Anteile der
Top-Prädatoren (T), intermediären Arten (I) und Basalarten (B) sowie der Anteile kanni-
balistischer und omnivorer Arten. Die Daten wurden aus 10.000 Netzwerken ermittelt,
die mit 50 Spezies initialisiert wurden.
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die Regeln des ADBM unnötig kompliziert sind [43]. Zuletzt gehen beide Modelle wie
das Nischenmodell [27] von eindimensionalen trophischen Nischenräumen aus, was
eine oft kritisierte Vereinfachung ist [30]. Das hier entwickelte Modell vermeidet strikt
zusammenhängende trophische Nischen auf der (eindimensionalen) Körpermassenach-
se dadurch, dass trophische Links nur mit einer gewissen, körpermassenabhängigen
Wahrscheinlichkeit (Gleichung (4.1)) realisiert werden, wodurch Lücken in den trophi-
schen Nischen möglich sind (vergleiche Abbildung 4.1).

In diesem Modell wird angenommen, dass die bevorzugte Beutegröße mit der Kör-
pergröße der Räuber wie ein Potenzgesetz zunimmt: mopt,i(mi) = b1m

b2

i . Da b2 kleiner
als 1 ist, nimmt das optimale Räuber-Beute-Größenverhältnis ebenfalls langsam mit der
Körpermasse der Räuber zu. Dies entspricht den Trends, die in einer großen empirischen
Datenbasis gefunden wurden [39], allerdings gibt es auch neuere Erkenntnisse, die bei
zunehmender Räubergröße eher für einen kleiner werdenden Unterschied zwischen
Räubern und ihren Beuten sprechen [157]. Dass die Nischenbreite der Prädatoren, al-
so das Intervall auf der Körpermassenachse, das ihre Beutespezies überspannen und
das durch σi(mi) = b3ln(mi) abgeschätzt werden kann, ebenfalls mit der Körpermasse
ansteigt, ist durch die in [154] beschriebenen Ergebnisse motiviert. Dort heißt es, dass
im Mittel die Größe der größten Beute schneller ansteigt als die der kleinsten.

Die generelle Verteilung der Körpermassen der Spezies ist [151] entnommen. Eine
unimodale, logarithmische Normalverteilung, die ca. 16 Größenordnungen überspannt,
entspricht den dort für Fließgewässer-Systeme angegebenen Daten. Das koinzidiert
mit der Beobachtung, dass die Vulnerabilitäts- und Generalitätsverteilungen in dem
hier verwendeten Modell ebenfalls den in Fließgewässer-Nahrungnetzen gefundenen
Verteilungen entsprechen, aber deutliche Abweichungen von denen der Nahrungsnetze
in anderen Habitattypen aufweisen [28, 151]. Es sei hier allerdings noch einmal darauf
hingewiesen, dass die Werte der Parameter b1,2,3, die die Struktur der Nahrungsnetze
bestimmen, nicht angepasst wurden, um diese Verteilungen zu reproduzieren, sondern
nur um den oben beschriebenen generellen Trends zu genügen.

In einer sehr aktuellen Arbeit haben Hartvig et al. ein Nahrungsnetzmodell entwickelt,
dass ebenfalls auf Körpermassen basiert und dabei sogar die kontinuierliche Größen-
struktur der Populationen berücksichtigt [95]. Das Modell ist mehr auf marine Systeme
ausgerichtet, und die Analyse ist auf die Reproduktion der Größenspektren einzelner
Spezies sowie gesamter Artengemeinschaften fokussiert statt auf die Netzwerkeigen-
schaften der interagierenden Gemeinschaften. Die in der Arbeit beobachtete relativ
geringe Robustheit (im Mittel überleben lediglich 5 von anfänglich 30 Arten) unter-
streicht, wie schwierig es ist, stabile Systeme mit vielen strukturierten Populationen zu
erhalten (was auch aus theoretischen Studien zu kleineren Systemen bekannt ist [158]).
Es stellt sich daher die Frage, warum in dieser Arbeit das gegenteilige Ergebnis erhalten
wird und Nahrungsnetze mit heterogenen Populationen sogar noch stabiler sind als ihre
traditionellen Gegenstücke mit homogenen Populationen.

Eine naheliegende Hypothese ist, dass der Stabilitätsunterschied lediglich auf Un-
terschiede in der Netzwerktopologie zurückzuführen ist. In allen vier Modellvarianten
steigt die Robustheit mit der durch die Spezieszahl S gegebenen Komplexität der Sys-
teme an. Da die Netzwerke mit stadienstrukturierten Populationen per Konstruktion
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eine höhere Komplexität aufweisen als die Netzwerke mit unstrukturierten Populatio-
nen (sie bestehen aus 2S statt S Knoten), ist es möglich, dass die größere Stabilität
im Fall strukturierter Populationen lediglich eine Folge der höheren Komplexität der
entsprechenden Netzwerke ist. Zudem verteilen sich die Spezies unterschiedlich auf die
trophischen Ebenen, was ebenfalls einen Einfluss auf die Stabilität der Systeme haben
kann.

Diese Hypothese lässt sich leicht testen, indem man Nahrungsnetztopologien mit den
Regeln für stadienstrukturierte Populationen erzeugt (die also 2S Knoten mit einer Kör-
permassenverteilung wie für S adulte Populationen und S dazugehörige Juvenilstadien
haben), die Populationsdynamik allerdings mit der Gleichung (4.2) für unstrukturierte
Populationen statt mit den Gleichungen (2.24) für strukturierte Populationen berechnet.
Diese Kombination von stadienstrukturierter Nahrungsnetztopologie mit klassischer
Populationsdynamik beschreibt zwar kein realistisches Szenario, stellt aber eine direkte
Möglichkeit dar, den Einfluss der Netzwerktopologie zu identifizieren. Tatsächlich stellt
sich dabei heraus, dass die Robustheit in diesem Fall im Mittel sogar noch geringer
ist als in den Modellen 1 und 2 und darüber hinaus mit der Netzwerkgröße abnimmt
(Abbildung 4.7). Damit ist gezeigt, dass die Unterschiede in der Netzwerkstruktur die
höhere Stabilität der Nahrungsnetze mit strukturierten Populationen (Modelle 3 und 4)
nicht erklären können.
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Abbildung 4.7: Robustheit der Nahrungsnetze, gemittelt (links) und als Funktion der
Spezieszahl S (rechts). Die Farbkodierung ist wie in Abbildung 4.5. Die hellblauen und
grünen Balken bzw. Linien geben die Robustheit der artifiziellen Modelle an, die die
Netzwerktopologie von Systemen mit strukturierten Populationen mit den dynami-
schen Gleichungen für homogene Populationen verbinden. Hellblau: konstante Jagd-
koeffizienten, grün: körpermassenabhängige Jagdkoeffizienten.

Es sind jedoch auch einige Unterschiede in der Dynamik strukturierter und unstruk-
turierter Populationen bekannt, die helfen, dieses Ergebnis zu verstehen. Die Analyse
der Populationsdynamik einzelner stadienstrukturierter Populationen hat gezeigt, dass
die Population in Abhängigkeit von einem externen Parameter wie beispielsweise der
Mortalitätsrate entweder durch das juvenile oder durch das adulte Stadium dominiert

64



sein kann (Kapitel 3 und [139]). Wie in Kapitel 3 dargestellt, ist die Gesamtpopula-
tion dann entweder durch die langsame Reifung der Individuen (im Fall juveniler
Dominanz) oder durch eine geringe Reproduktionsrate (bei adulter Dominanz) limi-
tiert, da eine große stadienspezifische Biomassendichte mit starker Konkurrenz um
knappe Nahrungsressourcen innerhalb des entsprechenden Stadiums einhergeht und
die Biomassenproduktionsrate pro Kopf entsprechend sehr gering ist. In den Unter-
suchungen in diesem Kapitel spielt das die Spezies umgebende Netzwerk die Rolle des
externen Parameters.

Die interne Flexibilität der strukturierten Population erlaubt es einer Spezies, sich zu
einem gewissen Grad an variierende Beutedichten oder Prädationsdrücke anzupassen
und somit ihre Überlebenswahrscheinlichkeit zu erhöhen. Wenn z. B. das juvenile Sta-
dium einer Population stark gejagt wird, wird die Biomasse dieses Stadiums abnehmen.
Dadurch kann die Abundanz der Beute dieses Stadiums ansteigen, so dass die Nahrungs-
aufnahmerate der überlebenden juvenilen Individuen und damit ihre Wachstumsrate
stark ansteigt. Die Juvenilen können somit schnell aus dem stark gejagten Stadium
herauswachsen und als Adulte der Prädation entkommen. Durch die Stadienstruktur
entsteht somit eine Art ontogenetisches Refugium für Beutespezies.

Andere Studien haben darüber hinaus gezeigt, dass die Populationsflexibilität von
Spezies mit strukturierten Populationen nicht nur ihre eigene Überlebenswahrschein-
lichkeit erhöht, sondern auch positive Effekte auf das trophische Level über ihnen
(also für ihre Prädatoren) haben kann [90]. Dabei verändert das Zusammenspiel von
zwei Prädatorspezies die Populationsstruktur einer gemeinsamen, stadienstrukturierten
Beutepopulation derart, dass beide Prädatoren überleben können.

Bei dem beschriebenen Mechanismus handelt es sich um ein passives Ausweichver-
halten der Beute gegenüber den Prädatoren, da die Anpassung der Populationsstruk-
tur automatisch aus dem Zusammenspiel der biologischen Raten der Beutespezies mit
ihren Umweltbedingungen (z. B. einem gegebenem Prädationsdruck) entsteht. Dass
dies die Überlebenswahrscheinlichkeit der Beutespezies erhöhen kann, ist umso be-
merkenswerter, wenn man bedenkt, dass aktives Anti-Prädator-Verhalten die Über-
lebenswahrscheinlichkeit der Beutespezies (bzw. ihre Populationswachstumsrate) in der
Regel nicht erhöht [22].

In den hier gezeigten Simulationsergebnissen weisen die Modelle mit heterogenen
Populationen eine höhere Robustheit der Spezies auf den beiden unteren trophischen
Ebenen auf, während die Konsumenten auf dem dritten und vierten trophischen Level
ebenso wahrscheinlich austerben wie die in den Modellen mit homogenen Populationen
(Abbildung 4.5). Dies zeigt noch einmal, dass die Möglichkeit, Prädation durch Popu-
lationsflexibilität zu entkommen, tatsächlich einen wichtigen Mechanismus darstellt,
der die Stabilität der Nahrungsnetze erhöht. Für die Spezies auf den höheren trophi-
schen Ebenen stellt sich die Situation dagegen etwas anders dar: Die meisten von ihnen
haben zwar auch Prädatoren (30% bis 45% aller Spezies sind auf dem dritten oder
vierten trophischen Level, aber lediglich 2% bis 5% aller Spezies sind Top-Prädatoren,
die selbst nicht gejagt werden), allerdings sind die Spezies auf den höheren trophi-
schen Ebenen häufiger von Nahrungsmangel aufgrund zu geringer Beuteabundanzen
oder gar gänzlich ausgestorbener Beutepopulationen betroffen (man beachte, dass die
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Spezies auf dem zweiten trophischen Level im Mittel die geringste Robustheit haben).
Da eine stadienstrukturierte Population aber nur dann überleben kann, wenn beide
Stadien ausreichend Nahrung finden, um wenigstens zeitweise eine positive Netto-
Biomassenproduktionsrate zu haben, hat sie eine statistisch höhere Wahrscheinlichkeit,
aufgrund von Ressourcenmangel auszusterben als eine unstrukturierte Population.

Dass das Körpermassenverhältnis von Räuber- und Beutespezies einen starken Ein-
fluss auf die Jagdkoeffizienten hat, wurde in empirischen und experimentellen Studien
mehrfach nachgewiesen [51, 52, 53, 54]. Dennoch wurde der Effekt körpermassenab-
hängiger Jagdkoeffizienten auf die Stabilität komplexer Nahrungsnetze noch nicht sys-
tematisch untersucht. In diesem Kapitel wurde gezeigt, dass nicht nur die interne Struk-
tur von Populationen, sondern auch realistische Annahmen über die Körpermassenab-
hängigkeit der Interaktionsraten die Stabilität von Nahrungsnetzen erhöhen (vergleiche
Modelle 1 und 2 in Abbildung 4.5).

Körpermassenabhängige Jagdkoeffizienten verschieben die Verteilung der Interak-
tionsstärken insgesamt zu etwas kleineren Werten und verbreitern die Verteilung an
ihrem unteren Ende. Die Breite der Verteilung wird zwar insgesamt im Wesentlichen
durch die unterschiedlichen Körpermassen (und damit durch die unterschiedlichen
metabolischen Raten) der Prädatoren bestimmt und nur ein kleiner Teil hängt letzt-
lich von den Jagdkoeffizienten ab. Allerdings wurde sowohl anhand kleiner Nahrungs-
netzmodule [34, 159] als auch für größere Netzwerke [35] nachgewiesen, dass schon
wenige schwache Interaktionen ausreichen können, um das dynamische Verhalten der
Populationen zu stabilisieren und ihre Überlebenswahrscheinlichkeit zu erhöhen. Vo-
raussetzung dafür ist jedoch, dass die schwachen Interaktionen in speziellen Link-
Konfigurationen wie z. B. langen Schleifen im Nahrungsnetz auftreten und nicht zufällig
verteilt sind. Letzteres scheint sich ab einer bestimmten Netzwerkgröße eher negativ auf
die Stabilität der Nahrungsnetze auszuwirken [36].

Durch die unimodalen, körpermassenabhängigen Jagdkoeffizienten werden hier tat-
sächlich auch nicht zufällig ausgewählte Interaktionsraten verringert, sondern gerade
die Linkstärkemuster erzeugt, von denen bekannt ist, dass sie Stabilität bedingen. Die
Funktion, die die Abhängigkeit der Jagdkoeffizienten von Räuber- und Beutekörper-
masse beschreibt, ist identisch mit der Funktion, die die Wahrscheinlichkeit bestimmt,
mit der die Links überhaupt erst realisiert werden. Daher wird die Mehrheit der trophi-
schen Interaktionen durch die Körpermassenabhängigkeit der Jagdkoeffizienten nicht
oder nur wenig abgeschwächt. Dies ist wichtig, da diese starken Links das Rückgrat des
Biomassentransportnetzwerks bilden, das benötigt wird, um auch die Spezies auf den
höheren trophischen Ebenen mit ausreichend Nahrung zu versorgen. Die (wenigen)
Links mit extremem Körpermassenverhältnis, die omnivoren trophischen Interaktionen
zugeordnet sind, werden dagegen deutlich abgeschwächt. Dies sind aber gerade die
Links, die die Populationsdynamik komplexer und damit potentiell instabiler machen
[34] oder die zum Aussterben anderer Spezies führen [159], wenn sie zu stark sind.

Dynamische Nahrungsnetzmodelle mit zwei ontogenetischen Stadien stellen sicher-
lich einen Fortschritt gegenüber den klassischen Modellen dar, die nur Reproduk-
tion, Prädation und Mortalität als dynamische Prozesse berücksichtigen, aber indi-
viduelles Wachstum und Reifung vernachlässigen. Zusammen mit einer konsistent kör-
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permassenbasierten Netzwerkstruktur können diese Modelle Effekte wie ontogeneti-
schen Nahrungswechsel oder ontogenetische Omnivorie realistisch beschreiben. Eine
Beschränkung auf lediglich zwei Stadien ist allerdings nur für bestimmte Speziesgrup-
pen wie etwa Insekten mit vollständiger Metamorphose oder Amphibien eine gute
Näherung. Eine genauere Beschreibung des somatischen Wachstums der Individuen
könnte mit der Modellierung mehrerer juveniler Stadien (mit den in Kapitel 3 einge-
führten Gleichungen) erreicht werden. Mit der Modellierung mehrerer adulten Stadien
könnte man zudem von der strikten Vorgabe abweichen, dass adulte Individuen nicht
mehr wachsen und die gesamte netto zur Verfügung stehende Biomassenproduktion
in Reproduktion investieren. Davon abweichendes Verhalten wird z. B. in vielen itero-
paren (sich mehrmals fortpflanzenden) Fischarten beobachtet (siehe Kapitel 5). Mit
diesen Erweiterungen des dynamischen Modells ließen sich auch Spezies ohne diskreten
ontogenetischen Nischen- oder Habitatwechsel hinreichend genau beschreiben. Wie in
Kapitel 3 jedoch dargestellt wurde, kann dies aufgrund der Regulationsverzögerung in
reifungsregulierten Populationen die Dynamik der Systeme grundlegend verändern.

Das Auftreten der in Kapitel 3 diskutierten alternativen stabilen Zustände lässt sich
in großen Netzwerken, wie sie hier betrachtet wurden, nur schwer untersuchen. Als
vorläufiger Test, um abzuschätzen, wie häufig dieses Phänomen auftritt, wurden mit
20 verschiedenen Netzwerktopologien mit 20 stadienstrukturierten Spezies jeweils 20
Simulationsläufe mit unterschiedlichen, zufälligen Startwerten der Biomassendichten
ausgewertet. Unterschiedliche Simulationsergebnisse bei anfänglich identischer Netz-
werktopologie waren dabei fast immer auf unterschiedliche Mengen überlebender
Spezies zurückzuführen. Alternative stabile Populationszustände bei ansonsten identi-
scher finaler Netzwerkkonfiguration wurden nur in einem der untersuchten Netzwerke
gefunden.

Ein zwar nicht im Fokus der hier durchgeführten Untersuchungen stehendes, aber
dennoch bemerkenswertes Ergebnis ist, dass die Stabilität der Nahrungsnetze in allen
vier Modellvarianten mit der Diversität S zunimmt. Dieses Resultat entspricht der
klassischen Auffassung empirischer Ökologen [10, 11, 12], wird aber nur selten in
theoretischen Arbeiten gefunden [15, 20, 22]. Die positive Relation zwischen Stabili-
tät und Diversität der Systeme kann zum einen der Netzwerkstruktur zugeschrieben
werden, die sich an ökologischen Beobachtungen orientiert statt zufällig zu sein,
sowie der allometrischen Skalierung der metabolischen Raten mit der Körpermasse
[48, 49]. In diesem Kapitel wurde nun nachgewiesen, dass ein Teil der Stabilität re-
aler Nahrungsnetze auch durch die Struktur der Interaktionsstärken, die durch die
Räuber-Beute-Massenabhängigkeit der Jagdkoeffizienten entsteht, sowie durch die on-
togenetische Stadienstruktur der Populationen, die den Nahrungsnetzen auf der Ebene
der Populationen zusätzliche Flexibilität verleiht, erklärt werden kann.
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5 Dynamik altersstrukturierter Populationen am Beispiel pazifischer

Sockeye-Lachse

Im letzten Teil dieser Arbeit wird ein Modell für Populationen mit diskreter Altersstruk-
tur entwickelt. Anders als in den vorigen beiden Kapiteln dient dies nicht an erster Stelle
der Untersuchung generischer Eigenschaften abstrakter Systeme, sondern der Beschrei-
bung einer konkreten Artengemeinschaft. Im Zentrum stehen hierbei die pazifischen
Sockeye-Lachse und die Ökosysteme ihrer Brutseen im Flusssystem des Fraser River in
British Columbia, Kanada. Diese Lachspopulationen weisen periodische Oszillationen
mit einer relativen Amplitude von bis zu 4 Größenordnungen auf, deren Ursache trotz
mehr als hundertjähriger Forschung noch immer nicht vollständig verstanden ist. Mit
dem hier entwickelten Modell kann gezeigt werden, dass die Oszillationen ein Attrak-
tor der Populationsdynamik sind, der durch eine starke Resonanz in der Nähe einer
Neimark-Sacker-Bifurkation entsteht.

5.1 Zyklische Dominanz in Sockeye-Populationen

Sockeye-Lachse (Oncorhynchus nerka) sind semelpare, anadrome Wanderfische, d. h. sie
pflanzen sich nur einmal fort, laichen im Süßwasser und verbringen zumindest einen
Teil ihres Lebens im Ozean. Die Lachse schlüpfen in klaren, sauerstoffreichen Gewässern
(in der Regel Gebirgsbäche oder -flüsse) und wachsen zunächst für ein bis zwei Jahre
im Süßwasser auf. Danach wandern sie in den Ozean, wo sie weiter heranwachsen. Im
Alter von drei bis sechs Jahren sind die Fische ausgewachsen und die Geschlechtsreife
setzt ein. Die Lachse wandern zum Laichen in genau die Gewässer, in denen sie selbst
geschlüpft sind, und sterben, kurz nachdem sie sich fortgepflanzt haben. Dadurch lässt
sich die Spezies in eine Vielzahl genetisch weitgehend voneinander isolierter Laichpopu-
lationen unterteilen, die aus den Fischen bestehen, die sich ein bestimmtes Laichgebiet
teilen und zwischen denen somit genetischer Austausch stattfindet. Wenn es zudem
eine dominante Generationendauer gibt, lassen sich die Laichpopulationen weiter in
einzelne Brutlinien oder -jahrgänge unterteilen, die aus den Fischen einer Laichpopu-
lation gebildet werden, die im gleichen Jahr laichen und deren Nachkommen wieder
nahezu alle im gleichen Jahr laichen. Die Laichgewässer befinden sich oft in Flusssys-
temen, die große Seen aufweisen. Diese Seen dienen den Junglachsen während ihrer
Süßwasserphase als Habitat, weshalb sie im englischen Sprachgebrauch oft als nursery

lakes bezeichnet werden.
Gemessen an der Zahl adulter Fische, die aus ihm hervorgehen, ist der Fraser River

in British Columbia, Kanada, einer der wichtigsten Lachsflüsse weltweit. In manchen
Jahren treten mehr als 10 Millionen Fische die Wanderung zu ihren Laichgründen an
[160], zum Teil wird von historischen Höchstständen der Population von bis zu 100 Mil-
lionen Fischen gesprochen [161]. Diese Zahlen werden jedoch nicht konstant erreicht,
sondern weisen eine der bemerkenswertesten Populationsoszillationen auf, die im Tier-
reich beobachtet werden (Abbildung 5.1) [101, 161, 162]. Von den Höchstständen, die
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mit großer Regelmäßigkeit alle 4 Jahre auftreten, nimmt die Anzahl adulter Lachse in
den folgenden drei Jahren um zwei bis drei Größenordnungen, in einigen Laichpopula-
tionen sogar noch stärker, ab [163]. Oft folgt auf den stärksten (dominanten) Jahrgang
ein mittelstarker, subdominant genannter Jahrgang, der von zwei sehr schwachen nicht
dominanten Jahrgängen gefolgt wird (Abbildung 5.1, Shuswap, Quesnel und Stuart
Lakes); andere Muster wie z. B. ein konsekutiver Anstieg der Populationsgröße in-
nerhalb einer Periode sind aber auch möglich (Abbildung 5.1, Chilko Lake). Nur in
wenigen Laichpopulationen wie z. B. der des Harrison Lake (nicht dargestellt) wird
kein regelmäßiges periodisches Muster beobachtet. Diese Populationsoszillationen wer-
den als zyklische Dominanz (cyclic dominance) bezeichnet und sind seit dem Ende des
19. Jahrhunderts unter anderem aus den periodisch schwankenden Zahlen produzierter
Fischkonserven [99], aber auch aus Berichten der eingeborenen Bevölkerung bekannt
[161].

Die Periodendauer entspricht der dominanten Generationendauer der meisten
Sockeye-Laichpopulationen im Fraser River, so dass die Lachse eines dominanten
Jahrgangs die Nachkommen des vorhergehenden dominanten Jahrgangs sind. Ein nicht
zu vernachlässigender Anteil der Sockeyes, in der Größenordnung von ca. 10%, laicht
jedoch erst im Alter von 5 Jahren. Dies führt zu einer Durchmischung der Brut-
linien, die zu einem Angleichen ihrer Populationszahlen führen sollte. Zudem wird
häufig angenommen, dass die Produktivität einer Population (die Anzahl produzier-
ter Nachkommen pro Weibchen) in Jahrgängen mit kleinerer Populationsgröße größer
ist als in den starken Jahrgängen [160, 164]. Die Frage ist daher, wie sich die großen
Unterschiede zwischen den Brutlinien trotz dieser ausgleichenden Mechanismen über
derartig lange Zeiträume erhalten konnten.

Die Ursache der Oszillationen bzw. der Mechanismus, der sie stabilisiert, ist Gegen-
stand fortdauernder Forschung. Eine Vielzahl von Erklärungen wurde vorgeschlagen,
darunter transiente Effekte oder stochastische Einflüsse [102], Prädation, die zu einem
Allee-Effekt führt [165], Auswirkungen der kommerziellen Fischerei im Ozean [104],
oder genetische Effekte [100, 103]. Aus verschiedenen Gründen können diese Erklä-
rungsversuche jedoch nicht vollständig überzeugen [101, 100]. Da die Oszillationen
der wichtigsten Laichpopulationen nicht in Phase sind (Abbildung 5.1), lassen sich ma-
rine Einflüsse ausschließen und es liegt nahe, die Ursache für die Oszillationen in den
Brutseen zu suchen. Hierfür wird ein dynamisches Modell entwickelt, das die Popula-
tionsdynamik der Sockeye-Brut sowie der wichtigsten mit ihr interagierenden Spezies
(ihre Ressourcen, Prädatoren und Nahrungskonkurrenten) beschreibt.

5.2 Das Nahrungsnetz der Brutseen

Da die Brutseen der Sockeye-Lachse in der Regel sehr nährstoffarm (oligotroph) sind,
beheimaten sie oft nur wenige Fischarten. Das betrachtete Nahrungsnetz (Abbildung
5.2) enthält daher auch nur wenige Spezies als Knoten. An der Basis steht Phosphor
als limitierender chemischer Nährstoff. Seine Verfügbarkeit begrenzt das Wachstum
des Phytoplanktons, welches wiederum als Nahrung für das Zooplankton (hauptsäch-
lich Daphnien) dient. Die Sockeye-Brut konkuriert mit einer weiteren Lachsart, den
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Abbildung 5.1: Anzahl laichender Sockeye-Lachse in 6 Seen im Fraser-Flusssystem.
Dargestellt ist das sogenannte escapement, d. h. die Anzahl der Fische, die der Fischerei
an der Flussmündung entkommen und tatsächlich laichen können.
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Kokanee-Lachsen, um das Zooplankton. Kokanees sind genetisch sehr eng mit den Sock-
eyes verwandt und unterscheiden sich in ihrem Lebenszyklus insbesondere dadurch
von ihnen, dass sie nicht in den Ozean wandern, sondern ihr gesamtes Leben in den
Süßwasserseen verbringen. Ähnlich wie die Sockeyes werden sie in der Regel im Alter
von 4 Jahren geschlechtsreif und laichen nur einmal in ihrem Leben. Die Brutfische der
beiden Lachsarten haben nahezu identische Körpergrößen (in der Regel zwischen 1g
und 4g) und sind auch sonst äußerlich kaum voneinander zu unterscheiden [168]. Die
Kokanees wachsen jedoch nicht so stark wie die Sockeyes (große Exemplare werden
nur einige hundert Gramm schwer, während ausgewachsene Sockeye-Lachse im Mit-
tel ca. 2,5kg wiegen) und ernähren sich Zeit ihres Lebens von Zooplankton. Sowohl
die Sockeye-Brut als auch die Kokanees werden von Regenbogenforellen gejagt, die in
den betrachteten Seen Größen von über einem Meter erreichen können. Die größten
Exemplare dieser Art können daher auch ausgewachsene Kokanees konsumieren. Als
zusätzliche Nahrungsquelle stehen den Regenbogenforellen Insekten zur Verfügung.

Die Sockeye-Lachse der Laichpopulationen im Fraser River wandern zum größten
Teil bereits nach einem Jahr in den Ozean. Ab diesem Zeitpunkt sind sie nicht mehr
Teil des Nahrungsnetzes, da sie auch bei der Rückkehr zu ihren Laichplätzen keine
Nahrung mehr zu sich nehmen. Ihre Kadaver dienen den Ökosystemen der oligotro-
phen Brutseen jedoch als wichtige Quelle für Nährstoffe. Über ihre Nahrung nehmen
die Sockeye-Lachse unter anderem Phosphor aus dem Meer auf, der bei der Zersetzung
der Lachskadaver frei wird und in die flussabwärtsgelegenen Brutseen gespült wird.
Nach der Rückkehr eines dominanten Jahrgangs kann sich die Phosphorkonzentra-
tion in den Seen dadurch verdoppeln, verglichen mit Jahren, in denen vernachlässigbar
wenige Sockeyes zum Laichen zurückkehren [166]. Die Bedeutung der durch die Lachse
aus dem Ozean transportierten Nährstoffe für terrestrische und aquatische Ökosysteme
allgemein ist in [167] zusammengefasst. In den Brutseen kommen z. T. noch weitere
Fischarten vor, die entweder Nahrungskonkurrenten oder Prädatoren der Lachse sind.
Allerdings ist deren Häufigkeit im Vergleich zu den oben aufgeführten Arten in der Regel
so gering, dass ihr Einfluss auf die Populationsdynamik der Sockeyes und der Kokanees
vernachlässigbar ist.

Da die betrachteten Fischarten zu festgelegten Zeiten im Jahr laichen (die beiden
Lachsarten im Herbst und die Regenbogenforellen im Frühjahr) treten die Individuen
nur in diskreten Alterskohorten auf. Um die unterschiedlichen Beutepräferenzen der
Kohorten bzw. deren Verwundbarkeit gegenüber Prädation berücksichtigen zu können,
werden die Kohorten in diesem Modell als unabhängige Netzwerkknoten betrachtet
(Abbildung 5.3). Die Unterschiede in den trophischen Interaktionen der Altersklassen
lassen sich wie in den vorigen Kapiteln dieser Arbeit durch die unterschiedlichen Kör-
permassen erklären.

Ihre ersten Lebensjahre verbringen die Regenbogenforellen in den Bächen oder
Flüssen, in denen sie geschlüpft sind, so dass die kleinsten in den Seen vorkom-
menden Regenbogenforellen in der Regel zwei bis drei Jahre alt sind. In diesem Alter
ernähren sie sich noch vorwiegend von Insekten. Erst wenn sie größer werden, stellen
die Sockeye-Brut und die Kokanees eine attraktive Nahrungsalternative für sie dar. Die
ältesten und größten Regenbogenforellen bevorzugen dabei aus energetischen Grün-
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Abbildung 5.2: Modellnahrungsnetz der Lachsbrutseen. Die Sockeye-Lachse sind nur im
ersten Jahr ihres Lebens Teil des Nahrungsnetzes und wandern danach in den Ozean
(gestrichelte Linien). Die adulten Sockeye-Lachse sterben, nachdem sie gelaicht haben
und führen dem See dadurch Nährstoffe zu (gepunktete Linie).

den die höheren Altersklassen der Kokanees. Aufgrund ihrer ungleich höheren Abun-
danz stellt die Sockeye-Brut zumindest in Jahren mit einem dominanten Brutjahrgang
dennoch auch für die älteren Forellen den Großteil der tatsächlich aufgenommenen
Nahrung dar. Die Regenbogenforellen werden meist im Alter von 6 Jahren geschlechts-
reif und können sich im Gegensatz zu den Lachsen mehrfach fortpflanzen.

Von diesem Nahrungsnetz ausgehend werden zwei Ansätze entwickelt, mit denen die
Populationsdynamik der Sockeye-Lachse untersucht werden soll. Der erste besteht in
der direkten numerischen Simulation des vollständigen betrachteten Netzwerks mit
dem Ziel, die in den natürlichen Systemen beobachtete Dynamik möglichst genau
nachzubilden. Die Parameter, die in die dynamischen Gleichungen eingehen, wie z. B.
die Körpergrößen der betrachteten Spezies bzw. Kohorten oder die Präferenzen von
Prädatoren für bestimmte Ressourcen, werden dafür, soweit dies möglich ist, aus em-
pirischen Daten abgeschätzt. Im zweiten Ansatz wird ein reduziertes System betrachtet,
das sich soweit vereinfachen lässt, dass es den Zugang zu einer analytischen Betrach-
tung des Problems öffnet.

5.3 Direkte numerische Simulation des Brutsee-Nahrungsnetzes

Um die im Jahresverlauf stark schwankende Primärproduktion von Biomasse durch das
Phytoplankton ebenso wie die diskrete Fortpflanzung der Fischarten korrekt model-
lieren zu können, wird die Populationsdynamik der Spezies nicht wie in den vorigen
Kapiteln dieser Arbeit allein durch gewöhnliche Differentialgleichungen beschrieben.
Kontinuierliche Gleichungen der Form (2.19) werden nur während der Wachstumssai-
son (ungefähr von Mai bis Oktober), in der es warm und hell genug ist, damit das Phyto-
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Abbildung 5.3: Schematische Darstellung des Brutsee-Nahrungsnetzes, in dem die Al-
terskohorten der Fischspezies Knoten des Netzwerks sind. Zur besseren Übersichtlichkeit
wurden die Kohorten der Regenbogenforellen zusammengefasst. Pfeile mit durchge-
zogenem Schaft stellen trophische Interaktionen dar, gestrichelte Linien stehen für
Biomassenfluss durch Alterung bzw. Reproduktion und die gepunktete Linie stellt den
Nährstoffeintrag durch die adulten Sockeye-Lachse dar. Die Bezeichnung der Altersklas-
sen mit den Indizes i+, in der i die vollendeten Lebensjahre angibt, entspricht der in der
Literatur üblichen Konvention.

plankton wachsen kann, iteriert. Sie fassen den Verlust von Individuen durch Prädation
oder Mortalität und das Wachstum der überlebenden Individuen durch Nahrungsauf-
nahme zusammen.

Der Zeitraum zwischen zwei Wachstumssaisons, in dem die Fische laichen, aber
körperlich nahezu nicht wachsen, wird durch eine diskrete Aktualisierung der Popu-
lationen zusammengefasst. Aus den Biomassen der reproduktionsfähigen Kohorten ei-
ner Art wird mit Hilfe empirischer Daten ihre effektive Fertilität (d. h. die Biomasse
des erzeugten Nachwuchses) ermittelt. Parallel dazu wird aus der Biomasse der adul-
ten Sockeyes die Menge des in den See eingetragenen Phosphors berechnet, der die
Biomasse des im nächsten Jahr verfügbaren Phytoplanktons bestimmt.

5.3.1 Kontinuierliche Dynamik während der Wachstumssaison

Während der Wachstumssaisons, von t = 0 bis t = T , wird die Dynamik der Biomassen-
dichten Bi

1 der Spezies bzw. Kohorte i durch Differentialgleichungen der Form

dBi(t)

d t
= λi

∑

j∈Ri

gi jBi −
∑

k∈Pi

gkiBk −αiBi (5.1)

1 Diese Bezeichnung der Biomassen wird nur in den allgemeinen Gleichungen gewählt. Wenn auf eine
bestimmte Spezies oder Kohorte verwiesen wird, wird sie entsprechend Abbildung 5.3 bezeichnet.
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beschrieben. Der Parameter der Respirationsrate, αi, umfasst auch die Hintergrundmor-
talitätsrate, die Effekte wie die Sportfischerei beinhaltet. Als funktionelle Antwort wird
der Beddington-De Angelis-Typ (Gleichung (2.10))

gi j = Ii

fi jB j

1+
∑

l∈Ri
h̃l filBl +
∑

m∈Ki
cimBm

(5.2)

verwendet, wobei hier Interferenz-Konkurrenz nicht nur zwischen den Individuen einer
Art bzw. Kohorte auftritt, sondern auch zwischen Spezies bzw. Kohorten, die sich eine
Ressource teilen. Es wird angenommen, dass die Konkurrenz umso schwächer ist, je
größer der Altersunterschied (und damit der Körpergrößenunterschied) ist:

cKi+
Km+
= cRi+

Rm+
= 2−|i−m| . (5.3)

Ferner wird angenommen, dass sich die Sockeye-Brut (S0+
) und die Kokanee-Brut (K0+

)
bezüglich der inter- und intraspezifischen Konkurrenz identisch verhalten, d. h.

cS0+
Km+
= cK0+

Km+
bzw. cKi+

S0+
= cKi+

K0+
. (5.4)

Die Parameter fi j geben die relative Präferenz der Räuber für ihre unterschiedlichen
Ressourcen an. Dies wird hier über den Anteil der zur Jagd zur Verfügung stehenden
Zeit, den ein Prädator der Spezies oder Kohorte i zur Suche nach der entsprechenden
Beute j verwendet, modelliert. Da das Zooplankton sowie die Lachskohorten nur je-
weils eine Beute haben, erhalten deren Präferenzen den Wert 1. Die Regenbogenforellen
können dagegen zwischen den Lachsen und den Insekten wählen. Da sich die Lachsko-
horten kaum in ihrem Verhalten unterscheiden, wird angenommen, dass die Forellen
die Lachse der verschiedenen Kohorten, die sie überwältigen können, gleichzeitig ja-
gen können und auch keine aktive Auswahl treffen. Es wird daher nur zwischen der
Präferenz der Forellenkohorten für Insekten und der für Lachse unterschieden. Da die
Kokanees der höheren Altersklassen zu groß sind, um von den jüngeren Forellen kon-
sumiert werden zu können, wird der Präferenzwert der entsprechenden Links auf 0
gesetzt. Die Präferenzen lassen sich aus Mageninhaltsanalysen von Forellen verschiede-
ner Größenklassen abschätzen [168]. Die hier verwendeten Werte sind in Tabelle 5.1
angegeben.

Der Einfluss von Räuber- und Beutekörpergröße auf den Jagderfolg wird hier nicht
explizit berücksichtigt. Es wird jedoch angenommen, dass die Handhabungszeit für eine
Einheit Beutebiomasse nicht allein durch die Zeit, die zum Verdauen selbiger benötigt
wird, gegeben ist (dies wird in der maximalen Aufnahmerate Ii berücksichtigt), sondern
dass die Zeit, die für einen Jagdversuch erforderlich ist, ebenfalls nicht vernachlässigbar
ist [50]. Dies wird mit dem Parameter h̃ j berücksichtigt, der ein Maß dafür ist, wieviel
Zeit ein Prädator benötigt, um eine Biomasseneinheit der Beute j zu erjagen. Aufgrund
der kleineren Körpermassen der Sockeye- und Kokanee-Brut im Vergleich zu den älteren
Kokanees sind deutlich mehr erfolgreiche Jagdversuche notwendig, um durch Konsum
der Jungfische eine bestimmte Biomasse an Beute aufzunehmen. Die Lachsbrut stellt
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Beuten
Prädatoren P Z In S0+

K0+
K1+

K2+
K3+

Z 1
S0+

1
K0+...3+

1
R2+

0,9 0,1 0,1 0,0 0,0 0,0
R3+...5+

0,6 0,4 0,4 0,4 0,4 0,0
R6+...9+

0,4 0,6 0,6 0,6 0,6 0,6

Tabelle 5.1: Nahrungspräferenzen fi j der Prädatoren im Nahrungsnetz der Sockeye-
Brutseen. Da angenommen wird, dass die Regenbogenforellen die verschiedenen Lachs-
Kohorten gleichzeitig jagen können, gilt hier anders als im vorigen Kapitel nicht die Ein-
schränkung, dass sich die Präferenzen einer Kohorte auf 1 summieren müssen.

Beute P Z In S0+
K0+

K1+
K2+

K3+

Handhabungszeit 1 1 1 5 5 0,5 0,35 0,25

Tabelle 5.2: Handhabungszeiten h̃ j für die verschiedenen Beutespezies j im Brutsee-
Nahrungsnetz.

daher für die Forellen, die auch in der Lage sind, die größeren Kokanees zu konsu-
mieren, eine ineffiziente Beute dar. Die in den Simulationen verwendeten numerischen
Werte sind in Tabelle 5.2 zusammengefasst.

Die Assimilationseffizienzen λi in Gleichung (5.1) haben den Wert 0,45 für das herbi-
vore Zooplankton bzw. 0,85 für alle anderen (karnivoren) Spezies. Die Respirationsrate
αi und die maximale Nahrungsaufnahmerate Ii skalieren allometrisch mit der Körper-
masse (Gleichung (2.14). Die Proportionalitätskonstanten sind α = 1, 1 und I = 8. Die
mittleren Körpermassen der Spezies bzw. Kohorten wurden [168] entnommen und sind
in Tabelle 5.3 normiert auf die Körpermasse der Sockeye-Brut angegeben. Zur Vereinfa-
chung wird angenommen, dass die relativen Änderungen der metabolischen Raten der
Spezies bzw. Kohorten (bezogen auf die metabolische Rate der Sockeye-Brut) innerhalb
einer Wachstumssaison vernachlässigt werden können.

Die Dynamik des Phytoplanktons wird nicht explizit berechnet. Es wird vereinfachend
angenommen, dass stets eine konstante Menge vorhanden ist, die am Anfang einer
Wachstumssaison aus der Menge des zur Verfügung stehenden Phosphors (und damit
aus der Biomasse der adulten Sockeyes, die im Herbst zuvor gelaicht haben) berech-
net wird. Ebenso wird angenommen, dass stets eine konstante Biomasse an Insekten
vorhanden ist. Diese wird auf den Wert 0, 2 gesetzt.
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Spezies / Kohorte rel. Körpermasse Spezies / Kohorte rel. Körpermasse
Z 0,01 R3+

233,0
S0+

1,0 R4+
545,0

K0+
1,0 R5+

810,0
K1+

12,3 R6+
1270,0

K2+
33,7 R7+

1755,0
K3+

64,0 R8+
2655,0

R2+
150,0 R9+

3122,0

Tabelle 5.3: Körpermassen der Spezies im Nahrungsnetz der Sockeye-Brutseen, relativ
zur Körpermasse der Sockeye-Brut.

5.3.2 Diskrete Aktualisierung der Populationen

Zwischen zwei Wachstumssaisons wird durch Alterung und Reproduktion Biomasse zwi-
schen den Altersklassen transferiert. Am Ende des Jahres migrieren die jungen Sockeyes
in den Ozean und verlassen so das betrachtete System. Die Anzahl der adulten Lachse,
die drei Jahre später zum Laichen zurückkehren, hängt linear von der Biomasse der
Junglachse ab. Ein kleiner Anteil ε der Sockeyes kehrt erst im Alter von fünf Jahren aus
dem Ozean zurück. Dies führt zu einer schwachen Kopplung zwischen den vier Brut-
jahrgängen der Sockeyes. Ein noch kleinerer Teil der Sockeyes kehrt bereits im Alter
von drei Jahren zum Laichen zurück, doch da es sich bei diesen Fischen vor allem um
kleine Männchen handelt [101], die die Anzahl der befruchteten Eier nicht beeinflussen,
werden sie hier vernachlässigt. Aus der Biomasse der insgesamt in Jahr n zurückkehren-
den Sockeyes (die sich aus der Biomasse der drei bzw. vier Jahre zuvor in den Ozean
gewandert Junglachse errechnet) wird die Biomasse der Brut, die in Jahr n+1 zu Beginn
der Wachstumssaison (t = 0) im See erscheint, gemäß

S0+,n+1(0) = γS((1− ε)S0+,n−3(T) + εS0+,n−4(T)) (5.5)

ermittelt. Der Parameter γS fasst dabei das Wachstum und die Überlebenswahrschein-
lichkeit im Ozean, die Verluste durch Fischerei, die mittlere Anzahl befruchteter Eier pro
Weibchen und die Überlebenswahrscheinlichkeit des Laichs bzw. der frisch geschlüpften
Fische zusammen. Alle diese Größen lassen sich aus empirischen Daten abschätzen
[104, 160, 166, 168, 169]; hier wird der Wert γS = 0, 2 verwendet. Der Anteil der im Al-
ter von fünf Jahren zurückkehrenden Sockeye-Lachse wird ebenfalls in den natürlichen
Populationen gemessen [170]. Der Mittelwert für die Laichpopulationen im Fraser Riv-
er, in denen zyklische Dominanz auftritt, liegt bei ca. 0,08 [171]. In den hier gezeigten
Simulationen ist der Wert auf ε = 0, 1 gesetzt.

Aus der Biomasse der zurückgekehrten adulten Sockeyes wird außerdem errechnet,
wie viel Phosphor in den See eingetragen wird, der dem Phytoplankton in der nächsten
Wachstumssaison als Nahrungsgrundlage dient. Die Phosphorkonzentration im Brutsee
zu Beginn einer Wachstumssaison steigt linear mit der Biomasse der im Herbst zuvor
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zurückgekehrten Sockeye-Lachse [166]. Es wird jedoch angenommen, dass das Phy-
toplankton den Phosphor nicht vollständig umsetzen kann, sondern dass Konkurrenz-
effekte wie die Trübung des Wassers bei hoher Planktondichte dazu führen, dass die
Menge des verfügbaren Phytoplanktons eine sättigende Funktion der Phosphorkonzen-
tration ist. Mit Gleichung (5.5) kann dies als eine Funktion der erzeugten Sockeye-Brut
zu Beginn der Wachstumssaison geschrieben werden:

Pn+1 = 1+
ζS0+,n+1(0)

1+ ζS0+,n+1(0)
. (5.6)

In den Parameter ζ geht unter anderem ein, mit welcher Effizienz eine gegebene Menge
Phosphor in Phytoplankton umgesetzt werden kann. Da hierfür keine Daten vorliegen,
wird ζ als freier Parameter angesehen. Sein Wert wird im Folgenden auf ζ = 20 fest-
gelegt.

Für die Reproduktion der Kokanees wird eine ähnliche Gleichung verwendet wie für
die Sockeye-Lachse, nur dass in diesem Fall die Biomasse der adulten Fische direkt aus
der Simulation erhalten wird. Zudem ist der Anteil der Kokanees, die nicht im Alter
von 4 Jahren laichen, vernachlässigbar klein, so dass die Biomasse der Kokanee-Brut im
folgenden Frühjahr durch

K0+,n+1(0) = γKK3+,n(T) (5.7)

gegeben ist. Die mittlere Anzahl Eier pro Weibchen (bzw. pro Einheit adulter
Kokanee-Biomasse) sowie die Überlebenswahrscheinlichkeit der Eier sind im Parame-
ter γK = 0, 056 zusammengefasst [168]. Der Wert ist kleiner als der von γS , da er nicht
den Biomassenzuwachs durch das somatische Wachstum der Kokanees beinhaltet.

Bei den Regenbogenforellen tragen alle Altersklassen ab R6+
zur Reproduktion bei:

R2+,n+1(0) = γR6+
R6+,n−2(T)+γR7+

R7+,n−2(T)+γR8+
R8+,n−2(T)+γR9+

R9+,n−2(T) . (5.8)

Die Proportionalitätskonstanten γR6+
= 0, 224, γR7+

= 0, 196, γR8+
= 0, 168 und

γR9+
= 0, 160 haben unterschiedliche Werte, um die körpergrößenabhängige Frucht-

barkeit (die Anzahl der Eier pro Biomasseneinheit) der Alterskohorten zu berücksichti-
gen. Die entsprechenden Daten wurden ebenfalls [168] entnommen.

Zuletzt werden zwischen zwei Wachstumssaisons die Biomassen der Kohorten der
Kokanees und der Regenbogenforellen (mit Ausnahme der ältesten Kohorten K3+

und
R9+

) ohne Verluste in die nächst-höhere Altersklasse transferiert:

Ki+1+,n+1(0) = Ki+,n(T) (i = 0, 1, 2) und Ri+1+,n+1(0) = Ri+,n(T) (i = 2, . . . , 8) .

(5.9)

5.3.3 Dynamik und Populationsstrukturen im Brutsee-Nahrungsnetz

Ein typisches Simulationsergebnis dieses Systems ist in Abbildung 5.4 dargestellt.
Gezeigt werden die Zeitreihen der Biomassendichten der drei Fischspezies am Ende der
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Wachstumssaisons. Das Langzeitverhalten der Populationsdynamik ist stationär. Mit an-
deren Parametereinstellungen können auch Oszillationen gefunden werden, allerdings
stirbt in dem Fall in der Regel entweder eine der drei Fischspezies oder mindestens
eine der vier Sockeye-Brutlinien aus. Stabile Oszillationen mit Periode 4 und mit einem
Muster, wie es in den empirischen Daten gesehen wird (Abbildung 5.1), wurden jedoch
nicht gefunden.

Am Fixpunkt der in Abbildung 5.4 dargestellten Zeitreihe haben Sockeyes und Koka-
nees ähnliche Gesamtbiomassen. Da die Sockeye-Population jedoch nur aus unter ein-
jährigen Fischen besteht, liegt ihr Anteil an der Gesamtzahl der Lachse bei ca. 88%.
Aufgrund der sehr variablen natürlichen Populationsgrößen ist dieser Wert nur bedingt
mit empirischen Daten vergleichbar. So wurde im Quesnel Lake im Zeitraum 1998-2002
eine relativ stabile Kokanee-Population von 1,5 Millionen bis 2,2 Millionen Fischen
beobachtet, während die Zahl der Sockeye-Jungfische zwischen 4 Millionen und 65
Millionen schwankte [168]. Einen zuverlässigeren Vergleich der Simulationsergebnisse
mit den empirischen Daten bietet daher die Populationsstruktur der Kokanee-Lachse.
In wilden Kokanee-Populationen dominiert in der Regel die Brut sehr stark (in [168]
wird ein Populationsanteil von 60% genannt). Dies wird hier auch gefunden, mit ca.
78% ist der Anteil der Brut an der Gesamtpopulation aber sogar noch höher als in den
empirischen Daten.
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Abbildung 5.4: Biomassendichten der Sockeye-Brut (rot), der Kokanees (grün) sowie der
Regenbogenforellen (blau) am Ende der Wachstumssaisons. Für Kokanees und Regen-
bogenforellen sind jeweils die Gesamtbiomassen dargestellt.

Periodisches Verhalten der Sockeye-Population mit einer Populationsgrößenabfolge,
die der in vielen Laichpopulationen dokumentierten ähnelt (Abbildung 5.1), lässt sich
in diesem System als transiente Dynamik beobachten. Die meisten der heute oszil-
lierenden Laichpopulationen der Sockeye-Lachse im Fraser River sind zu Beginn des
20. Jahrhunderts nahezu vollständig zusammengebrochen. Gründe hierfür waren Über-
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fischung sowie ein Erdrutsch in Folge von Eisenbahnkonstruktionsarbeiten im Canyon
des Fraser, der den Flussquerschnitt für einige Jahre verengte und damit die Strö-
mungsgeschwindigkeit soweit erhöhte, dass die adulten Lachse den Fluss nicht mehr
aufsteigen konnten. Einige der Laichpopulationen wie z. B. die des Quesnel Lake (Ab-
bildung 5.1) haben sich noch immer nicht vollständig davon erholt.

Im Modell lässt sich dieses Ereignis simulieren, indem die Zahl der zurückkehren-
den adulten Sockeyes für 4 Jahre auf Null gesetzt wird (Abbildung 5.5). Durch den
ausbleibenden Eintrag von Phosphor aus dem Ozean hat dies Auswirkungen auf die
Produktivität des gesamten Ökosystems der Brutseen. Die Population der Sockeyes
baut sich nach dem Ende dieser Störung aus den im Alter von fünf Jahren zum
Laichen zurückkehrenden Lachsen des letzten Brutjahrgangs, der den See verlassen hat,
langsam wieder auf. In der Simulation benötigt die Sockeye-Population etwa 100 Jahre,
um die Größe, die sie vor der Störung hatte, in allen vier Brutlinien wieder zu erreichen.
Während mehrerer Dekaden zwischen dem Ende der Störung und dem Erreichen der ur-
sprünglichen Populationsgröße entspricht die Abfolge der Biomassen der vier Brutlinien
in etwa dem in den empirischen Daten gesehenen Muster.
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Abbildung 5.5: Transientes Verhalten der Sockeye-Population nach einer starken
Störung. Dargestellt sind die Biomassen der Jungfische der vier Brutlinien jeweils
am Ende der Wachstumssaison. Die Farben kennzeichnen jeweils eine Brutlinie. Die
schwarzen Linien dienen als Einhüllende der Biomassen der einzelnen Brutlinien als Ori-
entierung für das Auge.

5.3.4 Diskussion des direkten numerischen Ansatzes

In diesem Teilkapitel wurde versucht, das Nahrungsnetz der Sockeye-Brutseen
möglichst vollständig und mit realistischen Parameterwerten in einem numerischen
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Modell zu beschreiben. Wenn die Simulationsergebnisse zuverlässig mit den dyna-
mischen Vorgängen der realen Systeme übereinstimmen, ist es mit einem derartigen
Modell möglich, die Auswirkungen sich ändernder Umweltbedingungen oder menschli-
cher Eingriffe in die Systeme gezielt zu testen. Hierzu gehören Vorhersagen über die
Populationsentwicklung der Sockeye-Lachse bei einem klimatisch bedingten Anstieg
der Wassertemperatur, bei Erhöhung oder Verringerung der Fischereiquote, bei An-
lage künstlicher Laichgründe oder bei künstlicher Düngung der Brutseen. Derartige
Fragestellungen erhalten ihre Relevanz nicht zuletzt aus der großen ökonomischen
Bedeutung der Sockeye-Lachse [160]. Die genannten und zum Teil auch umgesetzten
Eingriffe in die Ökosysteme, insbesondere die Düngung der Seen, haben auch direkte
Auswirkungen auf die anderen Fischarten des Nahrungsnetzes, die in British Columbia
als beliebte Angelfische eine wichtige Funktion für die Tourismusindustrie haben [172].

Ein derartiges Modell ist jedoch notwendigerweise sehr parameterreich und abhängig
von einer Vielzahl von Annahmen, die sich möglicherweise stark auf die Simulations-
ergebnisse auswirken. Im hier diskutierten Modell führt beispielsweise die geringfügige
Erhöhung der Proportionalitätskonstante der maximalen Nahrungsaufnahmerate von
I = 8 auf I = 8, 5 dazu, dass die in Abbildung 5.5 gezeigte Störung schon nach knapp
50 Jahren wieder abgeklungen ist. Die Abhängigkeit von konkreten Parameterwerten
und bestimmten Annahmen macht es auch schwierig, generische Mechanismen, die
über das betrachtete Ökosystem hinaus Gültigkeit haben, zu identifizieren.

Letztlich ist es auch nicht gelungen, mit dem Modell des Brutsee-Nahrungsnetzes
das Phänomen der zyklischen Dominanz der Sockeye-Lachse korrekt nachzubilden und
somit Hinweise auf seine Ursachen zu bekommen. Die Fischereidaten aus dem 19.
Jahrhundert deuten ebenso wie die relativ gleichförmige Oszillation der Laichpopu-
lation des Shuswap Lakes (Abbildung 5.1) darauf hin, dass die zyklische Dominanz
ein stabiler Populationszustand der Sockeye-Lachse ist. In seiner jetzigen Form erfüllt
das Modell daher noch nicht den oben formulierten Anspruch, die Populationsdynamik
der im Ökosystem vertretenen Spezies hinreichend genau zu beschreiben. Zur Unter-
suchung der zyklischen Dominanz wird daher im nächsten Abschnitt ein vereinfachtes
Modell entwickelt, das nur noch die für das Auftreten der Oszillationen als unerlässlich
angesehenen Spezies enthält.

5.4 Drei-Spezies-Modell zur Erklärung der zyklischen Dominanz der pazifischen

Sockeye-Lachse

Aus vielen Ökosystemen sind ausgeprägte Populationsoszillationen bekannt, deren
spezifische dynamische Eigenschaften oft durch einfache, generische Modelle beschrie-
ben werden können. Dazu gehören beispielsweise die räumliche Synchronisierung der
Luchs-Hase-Oszillationen in Kanada [6, 10, 97], die chaotischen Oszillationen von
Nagetieren in Fennoskandinavien [173] oder die periodischen epidemischen Ausbrüche
des spruce budworms (ein amerikanischer Nadelbaumschädling) [174, 175]. Da die
zyklische Dominanz der Sockeye-Lachse in verschiedenen, voneinander unabhängi-
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gen Populationen auftritt, ist auch hier das Wirken eines generischen Mechanismus
wahrscheinlich.

Das Ziel in diesem Abschnitt der Arbeit ist daher, ein möglichst allgemeines Modell
zu entwickeln, das nur die wesentlichen Interaktionen und Mechanismen, die für das
Auftreten von zyklischer Dominanz notwendig sind, enthält. Im Gegensatz zu dem im
vorigen Abschnitt vorgestellten Modellierungsansatz wird es explizit nicht dazu kon-
struiert, die Populationsdynamik aller Spezies des Brutsee-Nahrungsnetzes quantita-
tiv vorherzusagen. Es beinhaltet daher nur noch Gleichungen zur Beschreibung der
Sockeye-Brut, ihrer Prädatoren (der Regenbogenforellen), sowie ihrer Zooplankton-
nahrung. Zur weiteren Vereinfachung wird die Populationsstruktur der Regenbogen-
forellen vernachlässigt.

5.4.1 Modellgleichungen und Simulationsergebnisse

Der Ansatz zur mathematischen Beschreibung der Populationsdynamik wird zunächst
vom obigen Modell übernommen. Während der Wachstumssaison von Frühjahr (t = 0)
bis Herbst (t = T) in Jahr n wird die Biomassendynamik der Sockeye-Brut, Sn(t),

2 der
Regenbogenforellen, Rn(t), und des Zooplanktons, Zn(t), mit gewöhnlichen Differenti-
algleichungen beschrieben. Diese werden mit Regeln zur Bestimmung der Biomassen-
dichten am Beginn der nächsten Saison aus den Biomassendichten der vorigen Saison(s)
verbunden. Da das Phytoplankton in diesem Modell nicht als eigene Variable betrachtet
wird, beeinflusst der Nährstoffeintrag durch die adulten Sockeye-Lachse hier direkt die
Sättigungsdichte des Zooplanktons.

Diese generelle Struktur des Modells, die kontinuierliche Populationsdynamik
während der Wachstumssaison mit einer diskreten Aktualisierung kombiniert, die die
jahreszeitlich getriebene Migration und Reproduktion beschreibt, wurde auch in an-
deren Modellen zur Beschreibung der Dynamik von Fischen, die Zooplankton konsu-
mieren, benutzt [50]. Hier wird allerdings mit den folgenden Bewegungsgleichungen
für die Dynamik während der Wachstumssaison in Jahr n eine deutlich einfachere Form
gewählt:

d

d t
Sn(t) = λ · IS

Zn(t) · Sn(t)

1+ Zn(t) + cS · Sn(t)
− IR

Sn(t) · Rn(t)

1+ Sn(t) + cR · Rn(t)
−αS · Sn(t)

d

d t
Zn(t) = Zn(t) ·

�

1−
Zn(t)

Kn

�

− IS

Zn(t) · Sn(t)

1+ Zn(t)+ cS · Sn(t)
(5.10)

d

d t
Rn(t) = λ · IR

Sn(t) · Rn(t)

1+ Sn(t) + cR · Rn(t)
−αR · Rn(t) .

Vergleichbare Konsumraten mit Prädator-Interferenz werden auch von anderen Model-
lierern zur Beschreibung der trophischen Interaktion von Fischspezies verwendet [176].

2 Auf eine Kennzeichnung der Alterskohorten der Sockeyes und der Regenbogenforellen mit Indizes
wie in Abbildung 5.3 kann hier zur Abkürzung der Notation verzichtet werden.
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Die Anschlussbedingungen, mit denen die Biomassen der Spezies am Beginn der
Wachstumssaison n + 1 aus ihren Werten am Ende der vorigen Saison(s) bestimmt
werden, sind hier durch

Sn+1(0) = γS((1− ε)Sn−3(T) + εSn−4(T))

Zn+1(0) = Kn+1 (5.11)

Rn+1(0) = Rn(T)

gegeben, wobei ε wieder der Anteil der Lachse ist, die im Alter von fünf Jahren zum
Laichen zu ihren Brutseen zurückkehren. Empirische Daten sprechen dafür, dass die
Biomasse des Zooplanktons am Ende eines Jahres keinen Einfluss auf den entsprechen-
den Wert zu Beginn der folgenden Wachstumssaison hat [100]. Die Sättigungsdichte
des Zooplanktons hängt jedoch von den Nährstoffen ab, die durch die Zersetzung der
Kadaver der adulten Sockeyes verfügbar werden [166]. Damit kann die Planktonsätti-
gungsdichte Kn+1 des Jahres n+1 als Funktion der initialen Biomasse der Sockeye-Brut
desselben Jahres ausgedrückt werden:

Kn+1 = K0 +κ
Sn+1(0)

κ0+ Sn+1(0)
. (5.12)

Dass die Produktivität der Ressource von der Abundanz der Konsumenten abhängt, ist
ein eher ungewöhnliches Phänomen. In den hier betrachteten Brutseen stellt dies eine
wichtige positive Rückkopplung im System dar; generell scheint es aber nicht notwendig
zu sein für den mathematischen Mechanismus, der den Oszillationen zugrunde liegt
(siehe Kapitel 5.4.4 bzw. [106]).

Die in den numerischen Simulationen verwendeten Parameterwerte sind in Tabelle
5.4 zusammengefasst. Die metabolischen Raten der Regenbogenforellen sind kleiner als
die der Sockeye-Brut, um ihre größere Körpermasse zu berücksichtigen [45]. Es wird
angenommen, dass die Forellen im Mittel ca. 1.500 mal schwerer sind als die Sockeye-
Brut. Dieser Faktor wurde aus den in Tabelle 5.3 angegebenen relativen Körpermassen
und den Nahrungspräferenzen der Forellenkohorten (Tabelle 5.1) abgeschätzt.

In Abbildung 5.6 ist eine Zeitreihe der Biomasse der Sockeye-Brut am Ende der
Wachstumssaisons dargestellt. Die ersten 300 Jahre mit der transienten Dynamik sind
abgeschnitten, um nur das stabile Langzeitverhalten zu zeigen. In dem stabilen peri-
odischen Orbit folgt auf einen dominanten Jahrgang ein mittelstarker (subdominan-
ter) Jahrgang und schließlich zwei sehr schwache Jahrgänge, genauso wie in den
empirischen Daten der meisten Sockeye-Populationen, in denen zyklische Dominanz
auftritt (Abbildung 5.1). Mit anderen Parametereinstellungen kann der Unterschied
zwischen dem dominanten und dem subdominanten Jahrgang schwächer ausfallen
oder die Reihenfolge kann sich komplett umkehren. Letzteres wird z. B. in der Sockeye-
Population des Chilko Lake beobachtet.

Wenn ein Parameter variiert wird, z. B. der konstante Anteil der Sättigungsdichte des
Zooplanktons oder die Interferenz-Konkurrenz der Sockeye-Brut, kann sich das dyna-
mische Verhalten ändern. In Abbildung 5.7a ist die Biomasse Sn(T) der Sockeye-Brut
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Parameter Symbol Numer. Wert
Assimilationseffizienz λ 0,85
max. Nahrungsaufnahmerate der Sockeye-Brut IS 10,0
max. Nahrungsaufnahmerate der Regenbogenforellen IR 1,6
Respirationsrate der Sockeye-Brut αS 1,0
Respirationsrate der Regenbogenforellen αR 0,16
Interferenz-Konkurrenz der Sockeye-Brut cS 1,0
Interferenz-Konkurrenz der Regenbogenforellen cR 0,2
Prop.-Konst. der Anschlussbedingung der Sockeye-Brut γS 0,4
Anteil im Alter von 5 Jahren laichender Sockeyes ε 0,1
Planktonsättigungsdichte, konst. Anteil K0 15,0
Planktonsättigungsdichte, var. Anteil (Max.) κ 10,0
Planktonsättigungsdichte, var. Anteil (Halbsätt.-dichte) κ0 2,0

Tabelle 5.4: Parameter des Drei-Spezies-Modells zur Erklärung der zyklischen Dominanz
der Sockeye-Lachse.
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Abbildung 5.6: Simulierte Zeitreihe der Populationsdynamik der Sockeye-Lachse. Es
treten Oszillationen der Periode 4 auf, die das gleiche Muster in der Abfolge der Po-
pulationsgrößen aufweisen, wie sie in den natürlichen Populationen gesehen werden.
Nur die Biomasse am Ende der Wachstumssaisons ist dargestellt. a: Deterministisches
Modell, b: Dynamik mit bis zu 50% Fluktuation der Überlebenswahrscheinlichkeit der
Sockeye-Lachse im Ozean (siehe Kapitel 5.4.3).
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am Ende der Wachstumssaison für unterschiedliche Werte von K0 von Jahr n = 1400

bis n = 1500 dargestellt. Für kleine K0 sind alle vier Brutlinien der Sockeyes gleich
abundant, d. h., dass die Dynamik einen Fixpunkt erreicht hat und zyklische Dominanz
nicht auftritt. Wenn K0 erhöht wird, wird der Fixpunkt jedoch instabil. Zunächst tritt
eine Bifurkation zu quasiperiodischem Verhalten auf, und schließlich rastet die Peri-
ode der Oszillation auf dem festen Wert 4 ein. Ein qualitativ ähnliches Bifurkationsdia-
gramm ergibt sich, wenn der Parameter der Interferenz-Konkurrenz der Sockeye-Brut,
cS , verringert wird. Bei sehr kleinen Werten von cS führen weitere Bifurkationen zu
komplexerem dynamischem Verhalten, unter anderem entsteht durch eine Periodenver-
dopplungskaskade Chaos.
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Abbildung 5.7: Bifurkationsdiagramme der Biomasse der Sockeye-Brut am Ende der
Wachstumssaison. Bifurkationsparameter sind der konstante Anteil der Zooplankton-
Sättigungsdichte K0 (a) und die Stärke der Interferenz-Konkurrenz der Sockeye-Brut
cS (b). Für jeden Wert der Bifurkationsparameter sind 100 aufeinanderfolgende Daten-
punkte eingetragen. Wenn für bestimmte Parameterwerte nur wenige Punkte sichtbar
sind, zeigt dies periodische Oszillationen an. Wenn nur ein Punkt sichtbar ist, entspricht
dies einem Fixpunkt.

5.4.2 Linearisierung des Drei-Spezies-Modells

Um diese Beobachtungen zu interpretieren und zu verstehen, wird zunächst die ma-
thematische Struktur des Modells genauer betrachtet. Einerseits kann das Modell als
ein einfaches Beispiel für stückweise glatte dynamische Systeme betrachtet werden
[177], in dem die Diskontinuitäten in der Anschlussbedingung enthalten sind. Anderer-
seits kann das Modell auch als periodisch getriebenes, nicht autonomes (d. h. explizit
zeitabhängiges) System aufgefasst werden, in dem der periodische Antrieb durch die
Jahreszeiten entsteht.

Ein naheliegender Ansatz ist daher, die kontinuierliche Populationsdynamik während
der Wachstumssaison zusammen mit den diskreten Anschlussbedingungen als eine stro-
boskopische Abbildung (eine Poincaré-Abbildung) zu betrachten, die die Biomassen am
Ende einer Saison als Funktion der Biomassen am Ende der vorangegangenen Jahre an-
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gibt. Dafür wird zunächst der Fluss Φ[0,T] der Differentialgleichung (5.10) eingeführt.
Er verbindet die Biomassen der Spezies am Anfang und am Ende des Jahres n+ 1:

(Sn+1(T), Rn+1(T), Zn+1(T)) = Φ[0,T](Sn+1(0), Rn+1(0), Zn+1(0)) . (5.13)

Da nach Gleichung (5.12) das Zooplankton nur von der Biomasse der Sockeyes abhängt,
ist es keine unabhängige dynamische Variable und kann aus Gleichung (5.13) eliminiert
werden. Mit den Anschlussbedingungen für die Biomassen der Sockeye-Brut und der
Regenbogenforellen aus Gleichung (5.11) kann die verbleibende Biomassendynamik
dann durch

Sn+1(T) = hS((1− ε)Sn−3(T) + εSn−4(T), Rn(T))

(5.14)

Rn+1(T) = hR((1− ε)Sn−3(T) + εSn−4(T), Rn(T))

und damit als 6-dimensionales zeit-diskretes dynamisches System beschrieben werden.
Die Berechnung der rechten Seite von Gleichung (5.14), hS und hR, erfordert die (nu-
merische) Integration der Bewegungsgleichungen (5.10); die Struktur der obigen Ab-
bildung ist dagegen durch die Anschlussbedingungen (Gleichung (5.11)) gegeben.

Der Mechanismus, der die Populationsoszillationen erzeugt, basiert auf der Natur
der Instabilität des stationären Zustandes Sn(T) = S∗(T), Rn(T) = R∗(T) der
Poincaré-Abbildung (5.14). Die entsprechende Bifurkation kann durch eine lineare
Stabilitätsanalyse untersucht werden: In der Nähe des Fixpunktes kann die Dynamik
näherungsweise durch eine lineare Gleichung beschrieben werden. Wenn die Ab-
stände der Biomassen von ihren Werten am Fixpunkt mit δSn = Sn(T) − S∗(T) und
δRn = Rn(T) − R∗(T) bezeichnet werden, hat die lineare Näherung der Gleichung
(5.14) die Form
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, (5.15)

in der

a =
∂ hS(S

∗, R∗)

∂ S∗
, b =

∂ hS(S
∗, R∗)

∂ R∗

(5.16)

ā =
∂ hR(S

∗, R∗)

∂ S∗
, b̄ =

∂ hR(S
∗, R∗)

∂ R∗

die partiellen Ableitungen der Poincaré-Abbildung am Fixpunkt sind. Die Struktur der
Matrix in Gleichung (5.15) ist wiederum nur von den Anschlussbedingungen abhängig
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und gilt für jedes beliebige zeit-kontinuierliche Modell, das zur Beschreibung der Dy-
namik während der Wachstumssaison verwendet wird. Die Form der Bewegungsglei-
chungen in letzterem bestimmt lediglich die numerischen Werte der Parameter a, b, ā

und b̄. Diese Werte können z. B. durch numerische Berechnung des Modells ermittelt
werden.

Die erste Zeile der Matrix beschreibt, wie die Sockeye-Brut im Jahr n + 1 von der
Brut der Jahre n− 3 und n− 4 (die die Eltern der Brut in Jahr n+ 1 sind) und von der
Prädatorpopulation im Jahr n abhängt. Ein konsistentes dynamisches Modell erfordert
daher, dass der Parameter a positiv ist, da mehr laichende Lachse mehr Nachkommen
produzieren. Entsprechend ist b negativ, da mehr Prädatoren zu weniger überleben-
der Sockeye-Brut führen. Die zweite nicht triviale Zeile der Matrix, die letzte Zeile,
beschreibt die Abhängigkeit der Forellenpopulation im Jahr n+1 von der Sockeye-Brut
der Jahre n− 3 und n− 4 (die die Eltern der Nahrung der Forellen sind) und von der
Forellenpopulation des vorangegangenen Jahres. Die Parameter ā und b̄ sind beide po-
sitiv, da mehr Nahrung stärkeres Wachstum der Prädatoren erzeugt und mehr Forellen
in einem Jahr auch zu mehr Forellen im folgenden Jahr führen. Diese Bedingungen an
die Vorzeichen der Parameter folgen nur aus logischen Argumenten über die Interaktio-
nen der Populationen; eine formale Ableitung aus den Bewegungsgleichungen (5.10)
ist dagegen schwierig.

Die Eigenwerte µ der Matrix bestimmen die Dynamik in der Nähe der Bifurkation.
Wenn der Betrag aller Eigenwerte kleiner als 1 ist, ist der Fixpunkt lokal stabil und
Trajektorien, die in einem bestimmten Phasenraumvolumen um den Fixpunkt starten,
konvergieren gegen ihn. Wenn dagegen der Betrag eines oder mehrerer Eigenwerte
größer als 1 ist, ist der Fixpunkt instabil und die Dynamik strebt gegen einen anderen
Attraktor.

Um die Dynamik der linearen Abbildung zu verstehen, wird zunächst der Fall be-
trachtet, dass nur die Parameter a, b und b̄ ungleich 0 sind. Das bedeutet, dass die vier
Brutlinien der Lachse unabhängig voneinander sind (ε = 0) und dass die Regenbogen-
forellen über alternative Nahrungsquellen verfügen, so dass ihre Dynamik unabhängig
von der der Sockeye-Brut ist (ā = 0). Die Eigenwerte der Matrix sind in diesem Fall b̄,
0 und die vier vierten Wurzeln aus a. Der Eigenwert b̄ charakterisiert die Zeitentwick-
lung der Forellenpopulation. Da er für die Bifurkation in Abbildung 5.7 unerheblich ist,
wird hier aus allgemeinen Stabilitätsüberlegungen gefordert, dass er kleiner als 1 ist,
0 ≤ b̄ < 1. Der Eigenwert 0 entsteht, da die fünfte Spalte der Matrix redundant ist für
ε = 0. Die vier vierten Wurzeln aus a beschreiben die Dynamik der Sockeye-Brut in
der Nähe des Fixpunktes. Da die vier Brutlinien unabhängig voneinander sind, hat die
Folge δSn trivialerweise die Periode 4 und iteriert lediglich die vier Anfangswerte (mit
abnehmender Amplitude für a < 1 und ansteigender Amplitude für a > 1). Wenn a von
einem Wert kleiner als 1 auf einen Wert größer als 1 erhöht wird, überschreiten alle vier
Eigenwerte a1/4 gleichzeitig den Einheitskreis in der komplexen Zahlenebene und der
Fixpunkt wird instabil. Diese Entartung wird aufgehoben, wenn auch die Parameter ε
und ā ungleich 0 sind. Solange die Parameter jedoch nicht groß sind, bleiben die vier
Haupteigenwerte in der Nähe der rellen bzw. komplexen Achse und die (möglicherweise
gedämpfte) Oszillation hat eine Periode nahe 4.
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Die Art der Bifurkation, die auftritt, wenn der Fixpunkt instabil wird, hängt davon ab,
welcher Eigenwert den Einheitskreis zuerst überschreitet, wenn der Kontrollparame-
ter erhöht wird: Wenn das komplex-konjugierte Eigenwertpaar den Einheitskreis zuerst
überschreitet, tritt eine Neimark-Sacker-Bifurkation (die diskrete Variante der Hopf-
Bifurkation) auf; wenn der negative reelle Eigenwert den Einheitskreis zuerst kreuzt,
tritt eine Periodenverdopplungsbifurkation auf, und im Fall, dass der positive reelle
Eigentwert als erster einen Betrag größer 1 hat, tritt eine Sattel-Knoten-Bifurkation
auf. Um zu bestimmen, welcher Bifurkationstyp hier vorliegt, werden die Parameter
der Matrix numerisch aus den Computersimulationen des stückweise kontinuierlichen
Modells beim Durchgang durch die Bifurkation ermittelt und damit die Eigenwerte der
Matrix berechnet.

Abbildung 5.8 zeigt, dass die Bifurkation durch das komplex-konjugierte Eigenwert-
paar entsteht, dass also eine Neimark-Sacker-Bifurkation vorliegt. Da die dominanten
Eigenwerte sehr nahe bei ±i liegen, ist die Periode der resultierenden Oszillation nahe
4.3 Die Bifurkation wird vor allem durch die Parameter a und b verursacht, die für die
Reproduktion der Sockeye-Lachse bzw. für die Prädation durch die Regenbogenforellen
stehen. Der Fixpunkt wird instabil, wenn einer der beiden Parameter erhöht wird.
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Abbildung 5.8: Eigenwerte der Matrix aus Gleichung (5.15). Der Bifurkationsparameter
K0 wird von 6, 4 auf 7, 5 erhöht, während die Eigenwerte sich zu höheren Absolutwerten
bewegen. Die Vergrößerungen (b und c) zeigen, dass das Eigenwertpaar nahe der ima-
ginären Achse den Einheitskreis zuerst kreuzt.

Aus der Bifurkationstheorie ist bekannt, dass im Zusammenhang mit der Neimark-
Sacker-Bifurkation eine sogenannte starke Resonanz auftritt, falls die dominanten
Eigenwerte ausreichend nahe bei ±i liegen. Diese führt dazu, dass die Periode der Os-
zillation kurz nach der Bifurkation bei exakt 4 einrastet (das dynamische Verhalten

3 Dies ist so zu verstehen, dass die Variablen nach vier Iterationen sehr nahe an ihren Ausgangswerten
liegen. Das generische dynamische Verhalten nach einer Neimark-Sacker-Bifurkation ist jedoch eine
quasiperiodische Oszillation. Das bedeutet, dass die Variablen ihre Startwerte nie wieder exakt errei-
chen, so dass die Periode der Oszillation streng genommen unendlich ist.
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ändert sich also plötzlich von quasiperiodisch zu periodisch). Im Gegensatz zum kon-
ventionellen Frequenz-Einrasten (frequency locking), das aus dem Studium der Kreisab-
bildung bekannt ist [178], wird die starke Resonanz durch Terme verursacht, die von
der gleichen Ordnung sind wie die führende Nichtlinearität. Das Einrasten der Frequenz
tritt daher über einen weit größeren Parameterbereich auf [143].

Das Auftreten der zusätzlichen Terme kann durch die Analyse der Normalform der
Neimark-Sacker-Bifurkation verstanden werden. Im Allgemeinen kann diese durch
eine geeignete Koordinatentransformation als Funktion einer komplexen Variable ω
geschrieben werden, die keine quadratischen Terme und nur einen Term dritter Ord-
nung in ω enthält:

ωn+1 = µωn+ c1ωn|ωn|
2+ O (|ωn|

4) (5.17)

Der Term c1ωn|ωn|
2 wird resonanter Term genannt und stellt die führende Nichtlineari-

tät der Bifurkation dar. Die Transformation zur Elimination der quadratischen und aller
weiteren möglichen kubischen Terme erfordert jedoch, dass für die Eigenwerte an der
Bifurkation µk 6= 1 , k = 1, 2, 3, 4 gilt. Wenn dies nicht erfüllt ist, treten weitere nicht-
lineare Terme zweiter oder dritter Ordnung auf, die zu einem deutlich komplexeren
Bifurkationsdiagramm führen. So ergibt sich für µ = ±i die Form

ωn+1 = µωn+ c1ωn|ωn|
2+ c2(ω

∗
n
)3+ O (|ωn|

4) (5.18)

(mit ∗ wird in dieser Gleichung die komplexe Konjugation bezeichnet). Wenn die Eigen-
werte die Resonanzbedingung nicht exakt erfüllen, tritt die starke Resonanz nicht direkt
an der Bifurkation auf, sondern etwas von ihr entfernt.

Im vorliegenden Fall überschreiten die zwei komplex-konjugierten Eigenwerte den
Einheitskreis als erste, wenn ε und b klein sind und b̄ deutlich kleiner als 1 ist. Da ε
und ā klein gegenüber a sind, bleibt die Periode der Bifurkation nahe 4 und rastet schon
kurz nach der Bifurkation bei 4 ein. Wenn diese Bedingungen nicht erfüllt sind, wird
der Einheitskreis in der Regel von dem Eigenwert bei −1 zuerst überschritten und eine
Periodenverdopplungsbifurkation tritt auf.

5.4.3 Diskussion des Drei-Spezies-Modells

Die vierjährigen Oszillationen der Sockeye-Lachse im Fraser River sind ein typisches
Beispiel für Einzelgenerationsoszillationen. Dieses Phänomen wurde bereits unter an-
derem im Kontext von Wirt-Parasitoid- [96], Daphnia-Phytoplankton- [78] oder Fisch-
Zooplankton-Systemen [50] ausführlich beschrieben. Charakteristisch für diese Art von
Populationsoszillationen ist, dass die Periodendauer mit der Generationendauer über-
einstimmt. Klassische Räuber-Beute-Oszillationen haben dagegen in der Regel deut-
lich längere Periodendauern [97, 98, 179]. In [50] und [78] entstehen die Einzel-
generationsoszillationen dadurch, dass Individuen unterschiedlicher Größe oder un-
terschiedlichen Alters direkt miteinander um eine Ressource konkurrieren. Hier liegt
jedoch eine andere biologische Situation vor: Die Sockeye-Brut aus unterschiedlichen
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Brutlinien konkurriert nie direkt, da sie den Brutsee in nicht überlappenden Zeiträu-
men bevölkert. Die Wechselwirkung zwischen den Brutlinien wird vielmehr über die
langlebigen Prädatoren vermittelt. Diese haben einen Netto-Effekt auf die Brut, der ähn-
lich wie Konkurrenz wirkt und daher mitunter auch scheinbare Konkurrenz (apparent

competition) genannt wird [34]: Wenn die Biomasse einer Sockeye-Brutlinie ansteigt,
erhöht sich die Biomasse der Prädatoren, was wiederum negative Auswirkungen auf
die anderen Brutlinien der Sockeyes hat. Im Gegensatz zu den anderen Modellen, die
Einzelgenerationszyklen produzieren, ist zudem die Oszillationsperiode 4, die in diesem
Modell beobachtet wird, nicht identisch mit der mittleren Generationendauer, die bei
4+ε Jahren liegt. Zudem laichen die Individuen eines Geburtsjahrgangs hier im Gegen-
satz zu [50] und [78] nicht alle zur gleichen Zeit. Das Einrasten der Periode 4 geschieht
hier vielmehr aufgrund einer starken Resonanz, also eines nichtlinearen Phänomens,
das in den genannten Arbeiten keine Rolle spielt.

Das diskutierte Drei-Spezies-Modell ist im Prinzip auch in der Lage, konventionelle
Räuber-Beute-Oszillationen zu produzieren. Wenn die Parameter entsprechend gewählt
werden, so dass das komplex-konjugierte Eigenwertpaar der Matrix in Gleichung
(5.15), das nahe der reellen Achse bei +1 liegt (Abbildung 5.8a), zuerst über den Ein-
heitskreis geht, treten Oszillationen mit einer Periode auf, die deutlich länger als 4 Jahre
ist. In diesem Fall ist der Unterschied zwischen zwei aufeinanderfolgenden Brutlinien
sehr klein.

Die Betrachtungen im vorigen Abschnitt führen auf zwei wesentliche Bedingungen,
unter denen die starke Resonanz und damit zyklische Dominanz (Einzelgenerations-
oszillationen mit Periode 4) beobachtet werden können: Zunächst muss ein Anstieg
der Zahl laichender Sockeye-Lachse zu einem hinreichend starken Anstieg ihrer Zahl
vier Jahre später führen (a(1 − ε) muss also groß genug sein). Wenn die Anzahl der
Jungfische, die in den Ozean wandern, durch andere Faktoren wie etwa eine stark
limitierende Sättigungsdichte für die Brut begrenzt ist, wird die Population eher am
Fixpunkt statt auf der oszillierenden Seite der Bifurkation sein. Zweitens muss es eine
Kopplung zwischen den vier Brutlinien geben, damit die Neimark-Sacker-Bifurkation
und nicht die Periodenverdopplungsbifurkation zuerst auftritt. In diesem Modell ent-
steht die Kopplung durch den Anteil der Sockeyes, die im Alter von fünf Jahren laichen,
sowie insbesondere durch die Regenbogenforellen, die hinreichend stark an die Dy-
namik der Sockeye-Lachse koppeln.

Im Prinzip kann die Kopplung der vier Lachs-Brutlinien auch durch die Nahrung der
Sockeye-Brut erzeugt werden. Dies würde im wesentlichen zu einer Umkehr der Vor-
zeichen der Parameter b und ā in Gleichung (5.15) führen und hätte keine Auswirkun-
gen auf die Eigenwerte der Matrix und damit auf die auftretende Bifurkation. Es gibt
jedoch keine empirischen Belege für einen negativen Effekt eines dominanten Sockeye-
Jahrgangs auf die Daphnienpopulation der folgenden Jahre, der das Wachstum der
Sockeye-Brut schwächen könnte [100].

Frühere Studien zur Dynamik der verschiedenen pazifischen Lachsarten, die auch
für Bewirtschaftungspläne der Populationen genutzt werden, basieren auf dem Ricker-
Modell [160, 161] oder auf dem Larkin-Modell [164, 165, 180]. Da beide Modelle eine
stark limitierende Sättigungsdichte für die Brut haben und die Dynamik der Prädatoren
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nicht explizit beinhalten, ist die einzige Bifurkation, die in diesen Modellen gesehen
wird, die Periodenverdopplungsbifurkation. Auf diesen Modellen aufbauend haben My-
ers et al. [102] gezeigt, dass eine instabile (gedämpfte) Oszillation mit Periode 4 durch
stochastisches Treiben angeregt werden kann. In der betreffenden Studie wird jedoch
nicht klar, wie lang eine derartige Oszillation ohne Phasensprung erhalten werden kann.
Darüber hinaus erzeugt das stochastische Modell die typische Abfolge von dominantem,
subdominantem und zwei nicht dominanten Jahrgängen nur episodisch.

Die zwei Bedingungen für das Auftreten der starken Resonanz mit Periode 4 stimmen
mit der Beobachtung überein, dass zyklische Dominanz nur in Sockeye-Populationen
mit großen, oligotrophen Brutseen wie eben denen im Flusssystem des Fraser Riv-
er auftritt. Die Sockeye-Populationen der kleineren, extrem oligotrophen Seen in den
Küstenregionen British Columbias weisen keine Oszillationen auf, da der Nährstoffge-
halt der Seen zu gering ist, um das Aufwachsen großer Brutpopulationen oder das Über-
leben einer hinreichend großen Prädatorenpopulation zu ermöglichen. Auf der anderen
Seite kann zyklische Dominanz auch nicht in nährstoffreicheren Seen erwartet werden,
da der Rückkopplungsmechanismus über den Nährstoffeintrag durch die laichenden
Sockeyes in dem Fall nur eine geringere Bedeutung hätte und da auch die Kopplung zu
den Prädatoren schwächer wäre, wenn es mehr Prädatorspezies und mehr Beutespezies
für diese Prädatoren gäbe.

Dies gibt auch Hinweise darauf, weshalb die starke Resonanz nicht in der Un-
tersuchung des komplexeren Nahrungsnetzmodells im vorigen Teilkapitel gefunden
wurde. Die mathematische Struktur des Modells schließt das Auftreten der Neimark-
Sacker-Bifurkation nicht aus. In dem Modell hatten die Regenbogenforellen mit den
Kokanees und den Insekten aber zwei zusätzliche Nahrungsquellen, so dass sie
möglicherweise nicht stark genung an die Dynamik der Sockeyes gekoppelt waren.
In der in Kapitel 5.3 vorgestellten Formulierung schränkt das Modell zudem den
zugänglichen Parameterraum durch implizite Bedingungen stark ein, da nur solche
Simulationen ausgewertet wurden, in denen alle drei betrachteten Fischarten koex-
istieren können. Möglicherweise würde eine stärkere Nischendifferenzierung der Koka-
nees gegenüber den Sockeyes die Koexistenz der Arten in Parameterbereichen erlauben,
in denen die Regenbogenforellen ausreichend stark an die Dynamik der Sockeyes kop-
peln.

Da es im natürlichen System große Fluktuationen im Anteil der Sockeye-Brut gibt, der
bis zum Erreichen des laichreifen Alters überlebt, wurden auch Simulationen mit einem
Rauschterm in der Anschlussbedingung der Sockeyes, Gleichung (5.11), durchgeführt.
Damit sollte ermittelt werden, wieviel Rauschen der deterministischen Dynamik über-
lagert werden kann, ohne dass die Oszillationen mit Periode 4 verschwinden. In Ab-
bildung 5.6b ist eine Zeitreihe dargestellt, bei der die Proportionalitätskonstante γS mit
einem stochastischen Faktor multipliziert wurde, der die Zahl der laichenden Lachse um
bis zu 50% erhöht oder verringert. Die Oszillation ist immer noch deutlich sichtbar, aber
ca. alle 300 Jahre treten Phasensprünge auf. Je stärker das Rauschen ist, desto häufiger
treten die Phasensprünge auf und ab einer Rauschstärke von ca. 100% verschwindet
die Oszillation vollständig. Wenn eine große Störung nur eine begrenzte Zeit wirkt,
bauen sich die Oszillationen danach schnell wieder auf. Die Erholung der Populationen
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bzw. der Oszillationen nach der Blockade des Fraser River Anfang des 20. Jahrhun-
derts kann z. B. in den subdominanten und nicht-dominanten Brutlinien der Shuswap
Lake-Population oder in der Quesnel Lake-Population gesehen werden (Abbildung 5.1).

In den Jahren 2009 und 2010 hat es eine weitere auffällige Störung gegeben.
Während für 2009 ein dominanter Jahrgang mit 10 Millionen bis 12 Millionen adul-
ten Fischen erwartet wurde, traten lediglich wenig mehr als 1 Million Fische die Wan-
derung zu ihren Laichgründen an. Für 2010 wurde dagegen ein deutlich schwächerer
(subdominater) Jahrgang erwartet. Tatsächlich erschienen mit 25 Millionen bis 30 Mil-
lionen Fischen jedoch so viele Lachse wie zuletzt vor dem Zusammenbruch der Popula-
tionen im frühen 20. Jahrhundert beobachtet wurden. Dieses Verhalten deutet auf einen
Phasensprung hin, eine genaue Analyse des aktuellen Geschehen steht allerdings noch
aus.

Die Alterszusammensetzung der Sockeye-Populationen hat ebenfalls einen großen
Einfluss auf das Potential des Systems, eine starke Resonanz zu zeigen. Der Anteil ε
der adulten Sockeyes, die im Alter von fünf Jahren statt vier Jahren laichen, war hier
auf 0,1 gesetzt. Simulationen haben gezeigt, dass die starke Resonanz für 0 < ε ≤ 0, 3

auftritt, aber für sehr kleine Werte (ε ≤ 0, 02) verschwinden die nicht dominanten
Brutlinien irgendwann vollständig, wenn der Bifurkationsparameter K0 erhöht wird.
Die Resonanzbedingung ist am besten für ε ≈ 0, 2 erfüllt. Bei diesem Wert tritt die
starke Resonanz nahezu direkt nach der Neimark-Sacker-Bifurkation auf. Diese Re-
sultate stimmen sehr gut mit empirischen Messungen der Altersstruktur der Sockeye-
Lachse überein. In den oszillierenden Sockeye-Populationen des Fraser Rivers liegt der
Anteil der fünfjährigen Lachse bei ε ≈ 0, 08, während er in den weniger produktiven
Seen der Küstenregionen (in denen zyklische Dominanz nicht auftritt) zwischen 0,56
und 0,76 liegt.

Einige der Sockeye-Populationen des Bristol Bay-Gebiets in Alaska, insbesondere die
Kvichak River-Population, weisen auch starke Oszillationen auf [181, 182], obwohl die
Altersverteilung der Fische beim Laichen breiter ist als im Fraser River [183, 184]. Die
Oszillationen sind jedoch nicht so gleichmäßig und Populationsmaxima treten alle vier
bis fünf Jahre auf. Das ist konsistent mit dem hier vorgeschlagenen Modell, da diese
Beobachtungen für eine quasiperiodische Oszillation sprechen statt für eine Oszillation
mit fester, ganzzahliger Periode, die mit einer starken Resonanz assoziiert ist.

Die hier vorgestellten Ergebnisse schließen zusätzliche Mechanismen wie geneti-
sche Effekte [103] oder Effekte der Fischerei [104], die die Populationsgrößen der
schwachen Brutlinien zu noch kleineren Werten verschieben, als sie dieses Modell
erzeugt, nicht aus. Diese zusätzlichen Annahmen sind jedoch nicht grundsätzlich
notwendig, um das Auftreten der zyklischen Dominanz zu erklären.

5.4.4 Anhang: Koexistenz periodischer Attraktoren im Drei-Spezies-Modell

In diesem Anhang werden einige Eigenschaften des mathematischen Drei-Spezies-
Modell tiefergehend analysiert. Die an dieser Stelle diskutierten Untersuchungen sind
nicht unmittelbar für das bisher betrachtete biologische Modellsystem, die Sockeye-
Lachse, relevant. Sie sind jedoch sehr aufschlussreich für das Studium der dynamischen
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Möglichkeiten einer allgemeinen altersstrukturierten Spezies, deren Reproduktion peri-
odisch getrieben ist. Der Einfachheit halber wird dennoch bei den bisher verwendeten
Variablennamen und ihrer Interpretation im Kontext des Lachssystems geblieben.

Numerische Untersuchungen zeigen, dass mit den verwendeten Modellgleichungen
zwei periodische Attraktoren unterschiedlicher Periode über weite Parameterbereiche
koexistieren können. Mit einer linearen Stabilitätsanalyse wird gezeigt, dass dieses Ver-
halten natürlicherweise in Systemen der betrachteten Art auftritt.

Koexistenz periodischer Attraktoren der Perioden 2 und 4

In dem durch die Gleichungen (5.10)-(5.12) definierten mathematischen Modell treten
neben der in Abbildung 5.7 dargestellten Neimark-Sacker-Bifurkation noch weitere Bi-
furkationen auf. So ist es möglich, dass ein periodischer Attraktor der Periode 2 mit dem
Attraktor der Periode 4 koexistiert (Abbildung 5.9). Die zugrundeliegenden Bifurkatio-
nen werden hier zunächst durch eine detaillierte numerische Analyse des Periode-2-
Attraktors untersucht.

Für das in Abbildung 5.9 dargestellte Bifurkationsdiagramm wurden für jeden Wert
des Bifurkationsparameters κ (siehe Gleichung (5.12)) verschiedene Anfangswerte
der Biomassen der beteiligten Spezies jeweils zufällig mit konstanter Wahrschein-
lichkeitsverteilung aus dem Intervall (0; 10] gezogen. Wenn dadurch koexistierende At-
traktoren gefunden wurden, wurden diese numerisch verfolgt, bis sie instabil wurden.
Nach einer transienten Zeit von 5000 Jahren (länger in der Nähe von Bifurkationen)
wurden die Werte von Sn(T) für 20 weitere Jahre in das Diagramm eingetragen. Mit
ansteigendem κ wird der zunächst stabile Fixpunkt in der Neimark-Sacker-Bifurkation
instabil und ein quasiperiodischer Attraktor entsteht. Ab κ ≃ 4.47 kann die Periode der
Trajektorien bei exakt 4 einrasten, aber der quasiperiodische Attraktor bleibt bis κ≃ 4, 6

bestehen. Dieses Verhalten ist konsistent mit der komplexen Bifurkationsstruktur in der
Umgebung einer Neimark-Sacker-Bifurkation nahe einer starken Resonanz der Ordnung
1:4 [143].

Bei κ ≃ 5, 36 entsteht ein zweiter Attraktor mit Periode 2. Dieses Verhalten steht
normalerweise nicht in Verbindung mit einer generischen Neimark-Sacker-Bifurkation.
Die beiden Arme des Attraktors wirken, als wären sie als instabiler Periode-2-Orbit bei
κ ≃ 5, 1 in einer Periodenverdopplungsbifurkation aus dem bereits instabilen Fixpunkt
entstanden. Die instabilen Arme werden bei κ ≃ 5, 36 stabil, wenn das komplex-
konjugierte Paar Eigenwerte zurück in den Einheitskreis wandert. Diese Vermutung
lässt sich durch eine Auswertung des Einzugsbereichs des Periode-2-Attraktors und
durch Beobachtung der transienten Dynamik in seiner Nähe rechtfertigen.

Abbildung 5.10 zeigt ein Beispiel transienter Dynamik um den Attraktor der Peri-
ode 2. Da nur jede zweite Iteration dargestellt ist, besteht die Transiente aus einer
gedämpften Schwingung mit einer Periode nahe 4 (siehe vergrößerter Ausschnitt in Ab-
bildung 5.10). Durch Messen der Dämpfungsrate τ der Oszillationen um den stabilen
Periode-2-Orbit für unterschiedliche Werte von κ kann der Bifurkationspunkt, an dem
der Periode-2-Orbit stabil wird, mit einer Genauigkeit von 10−6 bestimmt werden. Aus-
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Abbildung 5.9: Bifurkationsdiagramm der Biomasse der Sockeye-Brut am Ende der
Wachstumssaison. Die koexistierenden Attraktoren mit den Perioden 4 und 2 sind farb-
lich voneinander abgesetzt. Die für dieses Diagramm verwendeten Parameterwerte
sind: λ = 0, 85, IS = 10, IR = 2, cS = 1, cR = 0, 2, αS = 1, 1, αR = 0, 3, γS = 0, 2,
ε = 0, 1, K0 = 2, 5 und κ0 = 0, 1.

reichend nahe an der Bifurkation geht τ linear mit dem Abstand von der Bifurkation
gegen 0 (Abbildung 5.11a).

Zuletzt wurde der Durchmesser des Einzugsbereichs des Attraktors mit einem eindi-
mensionalen Querschnitt entlang der Richtung der ersten Lachspopulation gemessen.
Dafür wurden Simulationsläufe mit unterschiedlichen Anfangswerten, die entlang
dieses Querschnitts verteilt waren, durchgeführt. Die Trajektorien, die zum Periode-
2-Attraktor zurückkehren, bestimmen die Ausdehnung seines Einzugsbereichs entlang
dieser Richtung im Phasenraum. Die Ergebnisse dieser Untersuchung sind in Abbil-
dung 5.11b dargestellt. Es wird das für eine subkritische Bifurkation charakteristische
Wurzelgesetz als Funktion des Abstands von der Bifurkation gefunden.

Diese Ergebnisse bestätigen, dass der zweite Attraktor in einer subkritischen Neimark-
Sacker-Bifurkation entsteht. Diese Bifurkation hängt eng mit der Bifurkation zusammen,
die den Periode-4-Attraktor erzeugt. Der zugrundeliegende Mechanismus wird im Fol-
genden mit analytischen Betrachtungen aufgeklärt.

Lineare Stabilitätsanalyse der primären Instabilität

Für das beobachtete Bifurkationsszenario ist es notwendig, dass in der Nähe einer
Neimark-Sacker-Bifurkation mit starker Resonanz der Ordnung 1:4 eine weitere Bi-
furkation auftritt, die den anfänglich instabilen Orbit der Periode 2 erzeugt. Die Be-
dingungen hierfür können durch eine Linearisierung der Poincaré-Abbildung um den
Fixpunkt in der Nähe der primären Instabilität ermittelt werden.
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Abbildung 5.10: Trajektorie, die sich dem Attraktor der Periode 2 annähert. κ = 5, 45,
alle anderen Parameter sind wie in Abbildung 5.9. Es ist nur jeder zweite Datenpunkt
dargestellt. Die Vergrößerung zeigt einen Ausschnitt der Trajektorie.
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Abbildung 5.11: Dämpfungsrate der Trajektorie bei Annäherung an den Periode-2-
Attraktor (a) und Größe des Einzugsbereichs des Attraktors (b) als Funktion des Ab-
stands vom Bifurkationspunkt κc = 5, 356111±5 ·10−7 . Die gestrichelten Linien sind an
die Datenpunkte gefittete Potenzgesetze mit Exponenten 1 (a) und 1/2 (b).
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Es wird der allgemeinere Fall betrachtet, in dem die Lachse, die im Alter von drei
Jahren laichen, nicht vernachlässigt werden. Die Anschlussbedingung für die Lachse
wird damit zu

Sn+1(0) = γS(ε1Sn−2(T) + (1− ε1− ε2)Sn−3(T) + ε2Sn−4(T)) . (5.19)

Hier ist ε1 der Anteil der im Alter von drei Jahren laichenden Lachse und ε2 ist der Anteil
der im Alter von 5 Jahren laichenden Lachse. Die übrigen Gleichungen des Modells
((5.10)-(5.12)) werden nicht verändert. Die Poincaré-Abbildung (5.14) hat damit die
Form

Sn+1(T) = hS(ε1Sn−2(T) + (1− ε1− ε2)Sn−3(T) + ε2Sn−4(T), Rn(T))

(5.20)

Rn+1(T) = hR(ε1Sn−2(T) + (1− ε1− ε2)Sn−3(T) + ε2Sn−4(T), Rn(T))

und die um den Fixpunkt linearisierte Abbildung ist durch
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(5.21)

gegeben. Die Parameter a, b, ā und b̄ sind weiterhin die partiellen Ableitungen der
Poincaré-Abbildung am Fixpunkt (siehe Gleichung (5.16)).

Die Eigenwerte µ der Matrix in Gleichung (5.21), die die Bifurkation bestimmen,
erfüllen die charakteristische Gleichung

µ5(b̄−µ)+ (ε1µ
2+ (1− ε1− ε2)µ+ ε2)(bā− a(b̄−µ)) = 0 . (5.22)

Der Mechanismus, der der Bifurkation zugrunde liegt, die den Fixpunkt destabilisiert,
kann durch einen störungstheoretischen Ansatz untersucht werden. Wie zuvor gilt auch
hier, dass, wenn nur die Parameter a, b und b̄ ungleich null sind, eine entartete Bi-
furkation auftritt: Wenn a von einem Wert kleiner als 1 auf einen Wert größer als 1
erhöht wird, gehen vier Eigenwerte, die durch die vierten Wurzeln von a gegeben sind,
gleichzeitig über den Einheitskreis. Diese Entartung wird aufgehoben, wenn auch die
anderen Parameter ungleich null sind. Um einige analytische Erkenntnisse erhalten zu
können, wird aber angenommen, dass die Parameter ε1, ε2 und ā so klein sind, dass die
Änderung von µ näherungsweise durch eine Taylorentwicklung in (a− 1) in der Nähe
der Bifurkation berechnet werden kann.

96



Durch implizite Differentiation von Gleichung (5.22) erhält man die relative Än-
derung der Eigenwerte in der Nähe des Einheitskreises,
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(5.23)
in der µ0 die Eigenwerte des ungestörten Falls bezeichnet. Der Realteil des Verhältnisses
δµ/µ0 bestimmt die Stabilitätseigenschaften der entsprechenden Eigenmode. Solange
der Parameter b̄ nicht zu klein ist (also die Dämpfung der Forellen nicht zu stark ist),
dominiert der negative Beitrag zur Änderung des positiven reellen Eigenwertes (der
Fall µ0 = 1), und diese Mode bleibt stabil, wenn der Bifurkationsparameter a−1 verän-
dert wird. Es ist daher nicht zu erwarten, dass eine Sattel-Knoten-Bifurkation auftritt.
Die Reihenfolge der anderen beiden Fälle, eine durch einen negativen Eigenwert verur-
sachte Periodenverdopplungsbifurkation (der Fall µ0 = −1) oder eine stark resonante
Neimark-Sacker-Bifurkation (der Fall µ0 =±i), wird durch das Verhältnis der Parameter
bestimmt, die die Entartung aufheben. Wenn ε1+ε2 hinreichend groß ist im Vergleich zu
ā, tritt die Neimark-Sacker-Bifurkation zuerst auf, da der Betrag des negativen Beitrags
zum zweiten Fall in Gleichung (5.23) größer ist als der Betrag des negativen Beitrags
im dritten Fall. Als quantitative Bedingungen liefert Gleichung (5.23) für die Unter-
drückung der Sattel-Knoten-Bifurkation die Ungleichung

(−b)ā

1− b̄2
> ε1+ ε2 , (5.24)

während die Neimark-Sacker-Bifurkation der Periodenverdopplungsbifurkation voraus-
geht, falls

ε1+ ε2 >
(−b)ā(1− b̄)

(1+ b̄)(1+ b̄2)
(5.25)

erfüllt ist (es sei daran erinnert, dass b < 0 und 0 < b̄ < 1 ist).
Diese Überlegungen zeigen, dass die Oszillationsperiode der Population nahe 4 ist,

solange die Kopplung zwischen den verschiedenen Brutlinien der Lachse und zwischen
den Lachsen und den Regenbogenforellen klein ist verglichen mit der Kopplung zwi-
schen den adulten Lachsen und ihren Nachommen (also ε1 ≪ 1, ε2 ≪ 1 und ā ≪ 1).
Wenn die Kopplung zwischen den Brutlinien endlich ist und über einem Schwellen-
wert liegt, der durch die schwache Kopplung zwischen den Lachsen und den Forellen
(also durch den Parameter ā) bestimmt ist, wird die mit Periode 4 oszillierende Mode
zuerst instabil, wenn der Bifurkationsparameter a−1 erhöht wird. Die beiden komplex-
konjugierten Eigenwerte überschreiten den Einheitskreis daher als erste, gefolgt von
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dem Eigenwert auf der negativen reellen Achse. Zusätzlich muss jedoch gefordert wer-
den, dass die Dämpfungsrate der Forellen nicht zu groß ist, damit die Sattel-Knoten-
Bifurkation nicht auftritt. Tatsächlich schließen sich die beiden Bedingungen in den
Gleichungen (5.24) und (5.25) im Grenzfall b̄ → 0 gegenseitig aus. Die Dynamik der
Prädatoren spielt also eine wesentliche Rolle und das beschriebene Szenario träte nicht
auf, wenn eine adiabatische Elimination der Forellenpopulation möglich wäre.

Das in den Computersimulationen gefundene Szenario, in dem zuerst eine Neimark-
Sacker-Bifurkation auftritt und dann eine Periodenverdopplungsbifurkation, ist damit
ein generisches Szenario in dieser Art von Systemen. Mit der linearen Analyse können
die Stabilitätseigenschaften des Periode-2-Orbits, der in der Periodenverdopplungsbi-
furkation entsteht, nicht verfolgt werden. Dieser Orbit übernimmt aber offensichtlich
die Stabilitätseigenschaften des Fixpunktes nach der Neimark-Sacker-Bifurkation. Ohne
eine aufwendige Berechnung der Normalform kann nicht ohne weiteres gesagt wer-
den, ob die beiden instabilen komplex-konjugierten Eigenwerte sich zurück in den
Einheitskreis bewegen. Ein derartiges Wiedereintrittsverhalten ist jedoch an sich nicht
ungewöhnlich. Die hier präsentierten analytischen Überlegungen haben zumindest
gezeigt, dass die stabilen Periode-2- und Periode-4-Oszillationen durch die gleiche
entartete Neimark-Sacker-Bifurkation entstehen und es konnten Bedingungen für das
Auftreten dieses Szenarios abgeleitet werden.

Schlussfolgerungen

Das Drei-Spezies-Modell, das eingeführt wurde, um die zyklische Dominanz in Popula-
tionen der Sockeye-Lachse zu erklären, kann als Modellsystem für die Koexistenz zweier
Attraktoren mit den Perioden 2 und 4 dienen. Das ist bemerkenswert, da ein derartiges
Verhalten die Kodimension 3 hat: Es erfordert eine Neimark-Sacker-Bifurkation mit ei-
ner Periode nahe 4 sowie zusätzlich einen dritten Eigenwert, der den Einheitskreis für
einen nahegelegenen Wert des Bifurkationsparameters überschreitet. Hier wurden Be-
dingungen identifiziert, unter denen diese Bifurkation hoher Kodimension keine Fein-
einstellung der Parameter benötigt.

Als erstes ist der periodische Antrieb des Systems durch die jahreszeitlich variierende
Biomassenproduktion und das diskrete Wanderungs- und Laichverhalten der Lachse zu
nennen, der die starke Resonanzbedingung der Neimark-Sacker-Bifurkation liefert und
die Reduktion des Systems auf ein zeit-diskretes dynamisches Modell erlaubt. Die zweite
wichtige Bedingung ist, dass die Prädatoren aktiv an der Dynamik teilnehmen und nicht
in einer rein adiabatischen Beschreibung berücksichtigt werden können. Zuletzt ist eine
schwache Kopplung zwischen den Brutlinien erforderlich. Während das Zooplankton
zwar den Quellterm für die nichtlineare Dynamik liefert, nimmt es selbst nicht als un-
abhängige Variable an der Dynamik teil, da es vollständig von den Lachsen abhängt.

Die Betrachtungen in diesem Abschnitt basieren auf einem einfachen, aber realis-
tischen Modell (Gleichung (5.10)), aber die Schlussfolgerungen haben eine größere
Reichweite, da die diskrete Dynamik, Gleichung (5.20), nur wenige generische Eigen-
schaften des Systems berücksichtigt. Populationsmodelle mit diskreten Generationen
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können daher eine natürliche Situation darstellen für ein Szenario, von dem allgemein
angenommen wird, dass es sehr unwahrscheinliche, spezielle Bedingungen erfordert.
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6 Zusammenfassung und Ausblick

In dieser Arbeit wurden verschiedene Ansätze zur Beschreibung strukturierter biologi-
scher Populationen untersucht. Das erste Modell unterteilt Populationen in ein juve-
niles und ein adultes Stadium. Dies kann als natürliche Weiterentwicklung der klas-
sischen Beschreibung von Populationsdynamik mittels gewöhnlicher Differentialglei-
chungen für die Populationsgröße oder die Gesamtbiomasse der Population aufge-
fasst werden. Der stadienstrukturierte Ansatz erlaubt es, von der Populationsdichte
abhängige Prozesse wie körperliches Wachstum und Reifung vom Jung- zum Alttier,
die in der klassischen Darstellung vernachlässigt werden, zu berücksichtigen. Ebenso
können dadurch Unterschiede im Jagdverhalten der Stadien sowie in der Verwund-
barkeit gegenüber Prädatoren berücksichtigt werden. Die grundlegende mathematische
Struktur der Beschreibung der Dynamik als kontinuierliches dynamisches System bleibt
jedoch erhalten.

Es wurde gezeigt, dass stadienstrukturierte Populationen oft entweder durch juve-
nile oder adulte Individuen dominiert sind. Aufgrund der hohen Konkurrenz innerhalb
des dominanten Stadiums limitiert dessen Biomassenproduktionsrate die Größe der
Gesamtpopulation. Es wurde ferner gezeigt, dass diese unterschiedlichen Populations-
zustände über weite Parameterbereiche als alternative Attraktoren der Dynamik koex-
istieren können, wenn Juvenile und Adulte unterschiedliche Ressourcen konsumieren.
Die Kenntnis der Umstände, unter denen alternative stabile Zustände auftreten, sowie
der Bifurkationen, in denen Übergänge zwischen den Populationszuständen stattfinden
können, hilft unter anderem zu verstehen, warum kollabierte Fischbestände sich nicht
erholen können, obwohl Schutzmaßnahmen dies eigentlich ermöglichen sollten [94].
Hysterese, die einen Übergang zwischen den Populationszuständen in beide Richtun-
gen erlaubt, tritt in bestimmten Situationen nicht auf. Wenn die Entwicklungszeit von
juvenilen Individuen durch die Modellierung mehrerer konsekutiver Stadien genauer
beschrieben wird, wird der durch geringe adulte Reproduktion regulierte Populations-
zustand aufgrund einer Regulationsverzögerung instabil und die Populationsgröße be-
ginnt mit einer Periode, die etwa der Generationsdauer entspricht, zu oszillieren.

Um die Auswirkungen der Populationsheterogenität auf die Dynamik und die Stabili-
tät komplexer Artengemeinschaften zu untersuchen, wurde ein Nahrungsnetzmodell
entwickelt, das mit Hilfe allgemeiner und empirisch belegter Trends trophische In-
teraktionen auf Grundlage der Körpermassen der Spezies bzw. Stadien generiert. Da
die Stadien einer Population unterschiedliche mittlere Körpermassen haben, bietet dies
einen natürlichen Rahmen, um zu berücksichtigen, dass die ontogenetischen Stadien
unterschiedliche Prädatoren und Ressourcen haben. Zusätzlich wurde das Netzwerk-
modell verwendet, um die Auswirkungen körpergrößenabhängiger Interaktionsstärken
in komplexen Netzwerken zu testen. Es wurde nachgewiesen, dass strukturierte Po-
pulationen aufgrund der Flexibilität der Populationsstruktur die Stabilität ökologischer
Artengemeinschaften erhöhen. Gleiches gilt für die Annahmen bezüglich der körper-
massenabhängigen Interaktionsstärken, die Räuber-Beute-Links mit sehr großen oder
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sehr kleinen Körpermassenverhältnissen abschwächen. Diese sind in der Regel mit
omnivoren trophischen Interaktionen assoziiert, von denen bekannt ist, dass sie die
Dynamik der Netzwerke destabilisieren können [34, 159]. In den erzeugten körper-
massenbasierten Modellnetzwerken wurde anders als in vielen anderen theoretischen
Arbeiten ein positiver Zusammenhang zwischen der Größe der Netzwerke (der Diver-
sität der Arten) und der Stabilität der Netzwerke gefunden. Damit wird eine lange beste-
hende Auffassung empirischer Ökologen unterstützt, die aus der Prävalenz komplexer
Ökosysteme in der Natur gefolgert wird.

Dieser Teil der Arbeit bietet einen interessanten Anknüpfungspunkt für wei-
tere Forschungen. Das Netzwerkmodell wurde an erster Stelle entwickelt, um
die Auswirkungen stadienstrukturierter Populationen und körpermassenabhängigen
Jagdverhaltens auf komplexe Nahrungsnetze zu untersuchen. Die Regeln, nach de-
nen Links zwischen Spezies erzeugt werden, sind zwar durch empirische Beobachtun-
gen motiviert, aber das Modell wurde nicht benutzt, um bestimmte, reale Netzwer-
ke zu rekonstruieren. Die durchgeführten Untersuchungen der Topologie der Modell-
netzwerke waren daher auch nur kursorisch und haben lediglich bestätigt, dass die
erzeugten Netzwerkstrukturen allgemeine Eigenschaften von Nahrungsnetzen hinrei-
chend realistisch beschreiben. Eine Weiterentwicklung des Modells, so dass es ähnlich
wie beispielsweise das Nischenmodell verwendet werden kann, um die Topologie realer
Nahrungsnetze zu reproduzieren, ist jedoch gut vorstellbar.

Modelle, die die Strukturen realer Nahrungsnetze reproduzieren bzw. vorher-
sagen können, sind in zweierlei Hinsicht interessant. Zunächst ist es möglich, aus
den Regeln, die das Netzwerkmodell konstituieren, Rückschlüsse auf die Mechanis-
men zu ziehen, die natürliche Nahrungsnetze strukturieren. Darüber hinaus kön-
nen mit den generierten Modellnetzwerken Untersuchungen über allgemeine Eigen-
schaften von Nahrungsnetzen durchgeführt werden, ähnlich denen, die in dieser Ar-
beit durchgeführt wurden. Für diese Anwendung ist eine zuverlässige Beschreibung
realer Nahrungsnetzstrukturen wünschenswert, um die Übertragbarkeit der theoreti-
schen Untersuchungsergebnisse auf die natürlichen Systeme sicherstellen zu können.
Das Nischenmodell konstruiert auf der Grundlage von nur zwei Eingangsparametern
(der Diversität S und des Verknüpfungsgrades C des zu reproduzierenden realen Netz-
werks) mit Hilfe sehr einfacher, stochastischer Regeln Nahrungsnetze, deren topolo-
gische Charakteristika oft sehr gut mit denen des betrachteten realen Nahrungsnetzes
übereinstimmen. Das körpermassenbasierte Netzwerkmodell würde statt des Verknü-
pfungsgrades des Netzwerkes die Körpermassen der vorkommenden Arten als Eingangs-
parameter nehmen. Wie der Verknüpfungsgrad können sie sehr leicht und zuverlässig
aus den natürlichen Systemen ermittelt werden.

Der zweite in dieser Dissertation diskutierte Ansatz zur Beschreibung strukturierter
Populationen geht von einer Unterteilung der Populationen in diskrete Alterskohorten
aus. Er eignet sich folglich zur Beschreibung von Populationen, in denen Reproduktion
nur in diskreten Zeitabständen erfolgt. Dies tritt z. B. auf, wenn die Populationsdynamik
durch jahreszeitlichen Einfluss periodisch getrieben ist. Davon ausgehend wurde ein
mathematisches Modell entwickelt, das die Dynamik zwischen zwei Reproduktionser-
eignissen, in denen Nahrungsaufnahme, körperliches Wachstum und Mortalität stattfin-
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den, mit kontinuierlichen dynamischen Gleichungen beschreibt, und das Reproduktion
und Alterung als diskrete Aktualisierung der Biomassen der Alterskohorten modelliert.

Mit diesem Ansatz wurde ein einfaches, aber nichtsdestoweniger realistisches Drei-
Spezies-Modell entwickelt, mit dem das Phänomen der zyklischen Dominanz in Popula-
tionen der pazifischen Sockeye-Lachse erklärt werden konnte. Das Modell lässt sich
auf eine diskrete Abbildung zurückführen, in der der periodische Attraktor in einer
Neimark-Sacker-Bifurkation entsteht. Die beobachtete ganzzahlige Periode von 4 Jahren
tritt aufgrund einer starken Resonanz der Ordnung 1:4 auf. Es wurde nachgewiesen,
dass für das Auftreten dieser Bifurkation die Kopplung zwischen den Brutlinien der
Lachse und die Dynamik ihrer Prädatoren nicht vernachlässigt werden darf.

Auch dieser Teil der Arbeit bietet einen vielversprechenden Ansatzpunkt für wei-
tergehende Forschung: Der Mechanismus, der den Populationsoszillationen zugrunde
liegt, hängt nicht von den Details der kontinuierlichen Populationsdynamik zwischen
zwei Reproduktionsereignissen ab. Er kann daher auch in Populationen anderer Spezies
auftreten, die nur wenige allgemeine Eigenschaften mit den Sockeye-Lachsen gemein-
sam haben. Dazu gehören im Wesentlichen periodisch getriebene Reproduktion und
die Kopplung der Dynamik an einen Prädator oder an eine bestimmte Ressource. Es
bleibt somit zu untersuchen, inwieweit der in dieser Arbeit gefundene und in der Litera-
tur noch nicht beschriebene Mechanismus zur Erzeugung von Populationsoszillationen
auch in anderen Spezies wie etwa verschiedenen Insektenarten eine Rolle spielt.

Zusammenfassend wurde in dieser Arbeit gezeigt, dass die Berücksichtigung der inter-
nen Struktur von Populationen notwendig ist, um bestimmte dynamische Phänomene
erklären zu können. Mit einer Beschreibung, die diese Struktur vernachlässigt, sind Ef-
fekte wie das Auftreten bzw. die Koexistenz unterschiedlicher Populationszustände nicht
sichtbar. Zudem erklärt die Flexibilität der Zusammensetzung von Populationen einen
Teil der Stabilität komplexer ökologischer Systeme.
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